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Comunidades associadas a matéria orgânica animal em decomposição constituem-se em 

ótimos modelos para se testar várias hipóteses relacionadas a diversidade e coexistência. 

Este estudo descreve experimentos de campo delineados para determinar os 

mecanismos potenciais que atuam na manutenção da diversidade e na estrutura da 

comunidade tais como a competição interespecífica e a agregação. A comunidade é 

composta por vinte e seis espécies sendo vinte e uma necrófagas, duas parasitóides e 

três predadores. Embora fosse possível detectar partilha de recursos, este mecanismo 

não explica a alta sobreposição de nicho encontrada e nem a coexistência das espécies. 

Assim sendo, os resultados são mais consistentes com as premissas do modelo da 

agregação proposto por Schorrocks’ ©4 o i (1979) do que com uma estruturação devido a 

competição interespecífica. A baixa ocorrência de predadores e parasitóides sugerem 

que esta guilda tem uma função secundária na manutenção da diversidade Os 

resultados confirmam a importância da escala espacial nas respostas dos organismos ao 

meio. Tal plasticidade deve ser levada em consideração quando da utilização de dados 

experimentais de laboratório.

x



Carrion communities constitute an excellent model to address several issues regarding 

species diversity and coexistence. This study reports field experiments designed to 

assess potential mechanisms that could structure community and promote coexistence 

namely: resource partitioning and aggregation. The community was composed by a total 
of twenty six species: twenty one cannon flies, two parasitoids and three predators. Even 

though initial analysis detected some level o f resource partitioning, this mechanism 

could not account for the broad niche overlap and species coexistence found in this 

community. Therefore die results are more consistent with the Schonocks’ (1979) 

aggregation model than, a community structured by intraspecific competition. The low 

prevalence of predators and parasitoids suggests that they excerpt a secondary role in 

promoting species coexistence. The findings confirm the importance of spatial scale in 

determining organismal responses to die environment. And, such plasticity should be 

take into account when using experimental data



“ Weknowfhal suchdisordercanbe 
a source of order m species mteracüons ”

A ecologia de comunidades sofreu mudanças grandes em seu arcabouço teórico 

durante as últimas três décadas. Os padrões de estruturação baseados na noção de 

equilíbrio da natureza (“balance of nature”) em um ambiente homogêneo sujeito a uma 

regulação ligada a densidade, estão sendo substituídos pela noção de um ambiente 

fragmentado espacialmente (Pianka, 1994; Hanski, 1996).

A partir do reconhecimento da existência de uma heterogeneidade ambiental, 

houve a necessidade do reconhecimento que os processos poderiam agir em escalas 

locais e regionais. Esta noção também modificou as idéias sobre a estruturação das 

populações que deveriam então, interagir tanto no espaço como no tempo (Hanski, 

1996) não existindo ligações fortes em cada nível para manter o equilíbrio. Desta forma, 
foi introduzida, uma nova classe de modelos, tendo em comum parâmetros que 

descreveriam esta fragmentação ambiental.

Esta mudança de visão permitiu que se incorporassem aos modelos as variações 

(ruídos) que os ecólogos de campo sempre encontraram, como no caso de variações 

aleatórias nos parâmetros vitais, relações densidade-dependente negativas e até 

densidade invariantes (Kareiva, 1990). Embora a forma de encarar o ambiente tenha 

mudado, as questões básicas da ecologia de comunidades permaneceram as mesmas 
(Pianka, 1994).

Uma destas questões básicas refere-se aos padrões de diversidade, procurando 

compreender quais processos poderiam levar a determinação do número de espécies 
componentes do sistema. Do ponto de vista teórico, várias explanações são possíveis, 

destacando-se o efeito da competição íntraespecífica, dos predadores e parasitas e da 

variação ambiental.
Uma das formas de se analisar as explicações propostas para a coexistência das 

espécies é confrontar dados retirados do campo com as predições (premissas) de cada 

hipótese. Assim, comunidades associadas à matéria orgânica em decomposição tomam- 
se um bom microcosmo para tais estudos, pois constituem-se de unidades discretas, 
replicáveis e com variação temporal e espacial.



Estrutura e coexistência em uma comunidade de insetos necrófagos 2

As comunidades associadas à matéria orgânica animal em decomposição têm 

sido estudadas de forma no Brasil desde a década de 1980, principalmente devido à 

aplicabilidade dos resultados de tais estudos em entomologia médico cnminal 
(Monteiro-Filho Sc Penereiro, 1987, Sousa & Linhares, 1997, Moura e t  alll 1997 entre 

outros)

Embora exista uma base de dados importante não se estudou, ainda, tais 

comunidades sobre o ponto de vista da organização e manutenção da diversidade 

Assim, este trabalho foi delmeado com o objetivo de responder a três perguntas básicas 

1) Qual o papel da competição mterespecífica na estruturação desta comunidade? 2) A 

agregação de competidores facilita a coexistência? e 3) Qual o efeito da 

heterogeneidade ambiental na relação predador ou parasita e hospedeiro e, na 

constituição geral da comunidade?

As três perguntas que nortearam a realização deste estudo estão reunidas em três 

capítulos ao longo dos quais se discute o tema da coexistência de competidores e efeito 

espacial na constituição da comunidade

Hanski, 1, 1996 Metapopulatiom ecology M O E  Rhodes, R K Chesser and M H Smith Eds 

Populate® dynamics M ©colognca! space m d ttnume University o f Chicago Press, Chicago
Kareiva, P M , 1990 Stability from variability Nataure 344 111-112

Monteiro-Filho, E L A ,  and J L Penereiro 1987 Estudo de Decomposição e Sucessão sobre 

uma carcaça ammal numa área do Estado de São Paulo, Brasil Pcvosta Brasldira de 

BMogíia 47 289-295

Moura, M O , C J B de Carvalho and E L A  Monterro-Filho, 1997 A preliminary analysis 

of insects o f Medico-Legal importance m Curitiba, state o f Paraná Mem. Ernst Oswald© 

Cnw92 269-274

Souza, A M and A X Linhares, 1997 Diptera and Coleoptera of potential forensic importance m 

Southeastern Brazil relative abundance and seasonably Med. V et EimtoimnoIL 11 8-12
Pianka, E R , 1994 EvoflotfnoMiry ecology 5a ed Harper & Collins, New Yarik
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Comunidades necrófagas possuem como substrato de formação, o corpo de 

algum animal, sendo que tais comunidades, são as responsáveis pela maior parte da 

decomposição animal

Além de sua importância em relação ao sistema de decomposição e de sua 

aplicação em análises de estimativas de tempo de morte (Catts & Goff, 1992), tais 

comunidades têm se constituído em bons sistemas para o teste de feonas pela 

possibilidade de rephcação e de criação das espécies constituintes

Como um padrão geral, 10 espécies em média coexistem nestas comunidades 

(Beaver, 1977, Hanski & Kuusela, 1977) Este grande número de espécies coexistindo 

favoreceu o aparecimento de vános processos que poderiam levar a este padrão A 

maior parte das explicações utiliza-se das premissas associadas à competição 

mterespecífíca como a força organizadora destas comunidades
Neste sentido, Denno & Cothran (1975, 1976) demostraram, através de 

experimentos de exclusão, os efeitos dos eixos de sazonahdade, sucessão e tamanho da 

carcaça como as principais variáveis na diversificação do nicho das espécies necrófagas 
Da mesma forma, Kneidel (1984) também realizou experimentos com carcaças testando 

as afirmações de Denno & Cofhram (op. d t) , chegando à conclusões similares

Embora existissem evidências favoráveis à competição mterespecífíca como o 

processo responsável pela estruturação da comunidade, a extrema variabilidade 

encontrada nestes mesmos dados levou à formulação de novas hipóteses para este 

processo Os primeiros a formularem uma hipótese alternativa foram Schorrocks et a i 

(1979) Estes pesquisadores demostraram que esta grande vanação espacial nas espécies 

podena favorecer a coexistência na medida em que houvesse agregação mtraespecífíca 

Ambas as explicações, competição e agregação, fornecem premissas testáveis 
Com relação à competição e a estrutura de comunidades, vános aspectos do nicho tem 

sido empregados como forma de se testar as premissas teóncas (Schoener, 1974)
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Para comunidades necrófagas, como citado anteriormente, as variáveis 
sazonalidade, sucessão, tamanho e tipo da carcaça têm sido utilizadas como descntores 

dos eixos de utilização do recurso Variações sazonais, tem sido constatadas em vános 

trabalhos (Hanski, 1987, Souza & Linhares, 1997) Embora ocorra o deslocamento de 

algumas espécies para determinada estação, dentro da mesma estação outro eixo devena 

ser responsável pela separação dos mchos Assim, a sucessão das espécies sobre o 

recurso foi relacionada como um outro eixo responsável pela separação dos mchos

Da mesma forma que na sazonalidade, podem ser observados em vános estudos 

uma separação significativa entre as fases da sucessão e as espécies componentes destas 

fases (Souza & Linhares, 1997) Embora ocorra uma separação entre as espécies devido 

às diferentes fases de decomposição, também ocorre uma sobreposição muito grande 

entre os períodos em que as larvas coexistem no recurso (Schoenly & Reid, 1987) além 

do fato de que, em carcaças pequenas (< 50g), a sucessão é praticamente inexistente
Desta forma, o eixo tamanho de carcaça tomou-se também uma variável 

importante para se determinar a diminuição na sobreposição dos mchos Com relação ao 

tamanho da carcaça e seu papel na estrutura da comunidade, existe uma grande 

divergência na literatura Alguns autores conseguiram determinar em seu estudos urna 

preferência de determinadas espécies com relação à certas classes de tamanho de 

carcaça (Denno & Cothram, 1975, Kneidel, 1984) Entretanto, outros não obtiveram tal 

resultado (Beaver, 1977, Kuusela & Hanski, 1982)

A competição tem sido demonstrada constantemente em comunidades 

necrófagas em vánas regiões do mundo (Beaver, 1973, Denno & Cothram, 1975, 

Hanski & Kuusela, 1977, Kneidel, 1983,1984), mas seu papel como mecanismo 

estruturador da comunidade tem permanecido controverso. Desta forma, os objetivos 

deste capítulo são descrever a estrutura da comunidade de dípteros necrófagos em 

Curitiba, Paraná e testar, através da análise de sobreposição de nicho e de 

especialização, o efeito da competição mterespecífíca como o processo estruturador 

nesta comunidade

RMTERIIM. i  IMÉT©D@S

Instalação dos Experimentos

Durante os meses de Janeiro a Março de 1999, foram realizados três 
experimentos em uma área dentro do campus do Centro Politécnico da Universidade
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Federal do Paraná, município de Cuníiba, Paraná Esta área representa um remanescente 

de floresta ombrófíla mista ou floresta de araucária (Veloso etf al. 1991)

Em cada experimento foram utilizadas 36 carcaças de ratos distribuídas desta 

forma 10 carcaças pequenas colocadas em armadilhas (Ferreira, 1978), dois grupos de 

10 carcaças pequenas colocadas agrupadas em duas gaiolas e seis carcaças médias ou 

grandes colocadas em gaiolas Foram consideradas carcaças pequenas aquelas com peso 

inferior a 100 gramas, médias entre 100 e 200 gramas e grandes com peso supenor a 

200 gramas Á distribuição dos pesos corresponde a variação dos pesos de pequenos 

mamíferos encontradas na área ( E L A  Monteiro-Filho, dados não publicados)

As gaiolas foram utilizadas para prevenir a ação de necrófagos de porte maior 

(gambás, cachorros) sendo construídas em madeira e revestidas com tela de uma 

polegada Abaixo da base mfenor da gaiola insena°se uma gaveta removível contendo 

vermiculita para pupanação

Com relação às carcaças pequenas, tanto as presentes nas armadilhas quanto nas 

gaiolas, todas foram colocadas dentro de um pote pequeno contendo vemncuhta para a 

pupanação das larvas
Como substrato foram utilizados ratos albinos (Rattus norvergicus L ) obtidos 

junto ao bioténo da Universidade Federal do Paraná, sendo normalmente membros da 

mesma ninhada Todos os animais foram sacrificados em campo através de 

deslocamento cervical Após terem sido sacnficados, os animais eram pesados e então 

alocados aleatoriamente, uülizando=se um gerador de números aleatórios, dentro de uma 

grade previamente delineada Esta grade, com dimensões de 60m x SOm, continha 30 

células com distância média de 8 metros entre seus centros (Fig 01)

De posse dos dados de peso dos animais (sacnficados) nos três experimentos 
foram definidas posteriormente 5 classes para as análises Classe A (< S0g), Classe B 

(50j-100g), Classe C (100|~150g), Classe D (150[-200g) e Classe E (> 200g)

Coleta dos Exemplaras da Insetos

Exemplares adultos foram coletados apenas nas dez armadilhas Para a coleta 
deste matenal, foram feitas visionas diánas nas armadilhas retirando-se todos os adultos 
presentes que eram então levados para o laboratóno, identificados e contados por sexo 

Todos os dados foram separados pela posição da armadilha no gnd Esta coleta foi 
realizada até que 2/3 da carcaça tivessem sido consumidos pelas larvas presentes, o que 

impedma uma colonização postenor
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A coleta de imaturos foi feita em todas as carcaças da grade Para carcaças 

pequenas (< 100g), à medida que as larvas tivessem consumido aproximadamente 2/3 

do tamanho eram removidas para o laboratório Já, para as carcaças maiores a bandeja 

contendo veimiculita era coletada diariamente até que não apresentassem nenhuma 

larva por dois dias consecutivos

Todas as coletas de imaturos foram levadas para o láboratóno e os exemplares 

acondicionados em fiascos plásticos de dois litros contendo vermiculita e cobertos com 

gaze Estes fiascos foram deixados em uma casa de vegetação à temperatura ambiente 

até a emergência dos adultos

Os adultos que emergiram foram sacrificados com acetato de etila, identificados 

e contados Foi também registrado o tempo de desenvolvimento, considerado aqm o 

tempo desde a dispersão para o substrato até a emergência do adulto

1 

2

3

4

5

Figura 01 Grade iitili»>H*. para o experimento de agregação Os números e as letras representam a 
localização de cada célula

Determinação das fases de Desenvolvimento Ovanano

Após a coleta e identificação dos adultos (mesmo como morfo-espécies), 

procedeu-se à análise do estágio de desenvolvimento ovanano de aproximadamente 1/3 

das fêmeas coletadas Para esta análise os abdómens das fêmeas foram dissecados em 

solução salina (0,8 %) e, observados em lupa e microscópio para a determinação do 

estágio ovanano
Como padrão seguiu-se para todas as espécies a classificação proposta por 

Avancim Prado (1986) que divide a ovogênese em 10 estágios que, ainda, podem ser 

agrupados nas classes Pré-vitelogênese (PV), Vitelogênese (VT), Madura (MD) e 

Oviposição recente (OR) Esta classificação foi utilizada pela sua abrangência e, por 

permitir uma comparação com trabalhos recentes realizados no Brasil

A B C D E F

8 metros
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Identificação dos Exemplares

A  identificação dos espécimes, com exceção das espécies da família 

Sarcophagidae e PiopMidae, foi feita no Laboratório de Biogeografia e Biodiversidade 

de Diptera do Departamento de Zoologia da Universidade Federal do Paraná

As espécies pertencentes aos Sarcophagidae foram identificadas pela Professora 

Rita Tibana do Museu Nacional do Rio de Janeiro, Rio de Janeiro

Todas as espécies estudadas encontram-se depositadas na Coleção de 

Entomologia Padre Jesus Santiago Moure do Departamento de Zoologia da 

Universidade Federal do Paraná

Análise estatística

As análises estatísticas foram utilizadas com o objetivo de se detectar padrões de 

estrutura nas bases de dados coletadas Foram utilizadas duas bases de dados adultos 

coletados e adultos criados Em ambas as, antes de qualquer análise, as variáveis foram 

testadas graficamente quanto à normalidade através da relação entre a variável em 

questão e uma variável formada pelos valores esperados a partir de uma distribuição 

normal
Quando a variável era aceita como distribuída de forma normal todos os testes 

utilizados foram paramétricos Caso a vanável não seguisse uma distribuição normal 

esta podena ser transformada [log(x+l)] e então utilizados os testes paramétricos 

pertinentes Caso a transformação empregada ainda não resultasse em normalidade, os 

dados foram tratados com testes não paramétricos
Para os adultos, foi utilizado o teste de Kruskal Wallis (KW), uma análise de 

variância não paramétrica, para se testar o efeito dos experimentos e da posição na 

atração dos insetos para as armadilhas Para as espécies mais abundantes foi testado o 

efeito do experimento, posição e sua interação além de se testar a existência de 

diferenças entre a frequência das espécies nas diferentes fases de desenvolvimento 

ovanano através da análise de variância paramétrica (ANQVA) utilizando-se o teste de 

Scheffé para as análises não programadas a posteriori O teste acerca da razão sexual 
nesta base de dados foi feita através do teste de Mann-Witney (U) (Zar, 1984, Potvm & 

Rofif, 1993)
Para as espécies que emergiram em laboratório foi testado o efeito do 

experimento através de análise de variância paramétrica (ANQVA) e a variação entre o
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tempo de desenvolvimento entre as espécies através do teste de Kraskal-Wallis (KW) 

A razão sexual foi comparada utilizando o teste %2 (Zar, 1984, Potvm & Roff, 1993)

Após ter sido feito o teste de Kruskal-Wallis foi realizado um teste de medianas, 
que corresponde a uma tabela de contingência onde as entradas são o número de casos 

em cada amostra que ocorrem acima e abaixo do valor da mediana A partir desta tabela 

computa-se os valores do x comparando-se então com a hipótese nula de que 50% dos 

casos senam encontrados acima da mediana e 50% dos casos abaixo

Todos os testes foram realizados no programa Statistica 5 1 (StatSoft Inc 1996)

Análise de Sobreposição do Nicho e de Especialização do Nicho

A análise da forma de utilização das espécies com relação ao tamanho da 

carcaça foi feito utihzando-se o índice de especialização de Levrns, que determina a 

uniformidade dos indivíduos entre os diferentes recursos Para facilitar a interpretação 

este índice foi posteriormente estandardizado, restringindo seus limites entre os valores 

zero e um (Krebs, 1989)
Como recursos, foram consideradas as classes de peso que as carcaças foram 

divididas
O índice de especialização de Levms é representado pela seguinte equação

onde p, representa a proporção de indivíduos que utilizam a categoria J  do recurso

Após ter sido calculado o valor de B, a estandardização é feita utilizando-se a 

segumte equação

5-1
B a = ~ r71-1

onde B é o valor do índice de Levms e n o número de classes de recursos
Para a análise da sobreposição do mcho, ou seja da porcentagem de utilização de 

u m a  determinada classe de recurso por duas espécies, foi utilizado o índice de 

Czechanowski, que representa a fração de indivíduos de duas espécies que emergem de 

um mesmo recurso O índice é calculado desta forma

012 = 021 = 1 -0,5 Zf=i|pi,-/>2i| 

onde pu e p2t são as frações de espécies 1 e 2 que emergiram da classe de tamanho K
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Para se testar as premissas associadas com o que se esperaria de uma 

comunidade estruturada por competição ínterespecífica, foi construído um modelo nulo 

para que fosse possível comparar os valores encontrados no campo com valores gerados 

aleatoriamente Para a análise do modelo nulo foi utilizado o Programa Ecosim 5 11 

(Gotelli & Entsminger, 2000)

O algoritmo utilizado retém o valor do nicho calculado para cada espécie mas 

aleatonza como as classes de recurso são utilizadas Desta forma, nas matrizes geradas 
na simulação, a utilização do recurso pelas espécies é a mesma que na matnz ongmal 

(emergem do recurso na mesma proporção), mas os valores agora são independentes 
Algoritmos com essas características são considerados conservadores (Lawlor, 1980)

Após a matnz simulada ter sido gerada, a sobreposição era calculada conforme 

descnto acima Após 1 000 simulações a média e a variância dos valores simulados 

foram comparadas com os valores observados, e computados os valores das 

probabilidades associadas

Adultos Coletados

Durante os três experimentos realizados foram coletados 1082 indivíduos de 

Diptera pertencentes à 30 espécies distribuídos por seis famílias (Tabela I) Este número 

de espécies pode estar sendo subestimado devido as espécies identificadas em nível de 

gênero, que podem conter mais de uma entidade taxonômica As famílias CaUiphondae 

com 10 espécies e Sarcophagidade com 11 espécies foram dominantes durante o estudo 

tendo sido registradas ainda cinco espécies de Muscidae, quatro espécies de Fanmidae, 
uma espécie de Anthomyndae e uma espécie de Piophilidae Com relação a variação 

temporal na riqueza entre os três experimentos, no experimento I (Janeiro) foram 

coletadas 18 espécies, no experimento II (Fevereiro) 22 espécies e, experimento UI 

(março) 23 espécies
O número total de indivíduos (Fig 2a) não foi significativamente diferente entre 

os três experimentos (KW = 1,58, P = 0,45) embora exista uma grande variação dos 
dados dentro de cada experimento (Fig 2b) Em média foram coletados no experimento 

I, 8,8 mdivíduos/dia enquanto que para o experimento II e m  estes valores foram 

respectivamente de 19,4 e 19,6 mdivíduos/dia
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As fêmeas predominaram entre os indivíduos coletados nos três experimentos (U 
- P < 0,001 em todos os experimentos)

Tabela 01 Número de indivíduos (Machos e Fêmeas) das especies coletadas durante Janeiro (Exp I), 
Fevereiro (Exp II) e março (Exp Hl) de 1999 em armadilhas contendo carcaças de ratos

EXP.I exp . n EXP. wir TOTAL
M F M F M F

CAIUPMOMDAE
Chrysomya cdbiceps 0 14 01 52 07 64 138
Chrysomya megacephala - - 0 01 0 04 06
Chrysomya puíona - - - - 0 04 04
Cahphora viam - - 0 01 - - 01
Luciha eximia 01 69 19 156 98 165 508
Luciha sencata 0 01 - - 01 01 03
Paralucüia xanthogeneiates - - 02 02 0 05 09
Sarcomsia chbrogaster - - 0 02 01 02 05
Hemüuciha semichaphana 0 05 0 02 - - 07

MUSCIBAE
Ophyra aenescens 0 02 05 01 0 01 09
Ophyra sohtana - - - - 0 01 01
Sarcopromusca pruna - - 0 01 0 01 02
Syníhesiomyia muhseta - - 0 01 0 02 03
Psilochaeta pampeana - - - - 0 01 01

FANMHDAE - -
Fcmma femoralis - - 01 01 - - 02
Fcmma obscunnervis 0 02 0 05 - - 07
Fcmma pusio - - 01 06 - - 07
Fanmaspp 0 09 0 08 0 08 25

anthom yiubae
Craspedochaetafluminensis 0 02 - - - - 02

§ARC©P1IÂ<G1DD>AE
Hehcobia aurescens 01 01 - - 01 02 05
Towsendmyia hatti 0 03 03 02 0 02 10
Sarcodexia lambem - - 01 04 0 06 11
Pattonela resona 0 02 - - - - 02
Oxysarcodexia pauhsUmensis 05 30 42 53 21 61 212
Oxysarcodexia culmiforceps 02 02 08 06 01 02 21
Oxysarcodexia thomax 0 01 09 09 05 03 27
Oxysarcodexia sp 0 04 02 04 01 03 14
Sarcophagula sp 0 01 0 02 0 10 13
Ravmiasp - - - - 0 01 01

m ofeulibae
Piophihdae 0 11 0 09 01 06______ 27
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Experimentos Experimentos

Figura 02 Número de indivíduos coletados nos 03 expenmentos com armadilhas com isca de carcaças de 
rato no Campus da Universidade Federal do Paraná A -  Gráfico indicando a posição da mediana, seu 
intervalo de confiança (25 e 75%), seus valores máximos e os extremos B -  Gráfico indicando a média 
dos indivíduos coletados, o erro padrão da media, o desvio padrão e os valores extremos

A comunidade é dominada por três espécies, Lucilia eximia Wiedemann, 
Oxysarcodexia pauhstanensis (Mattos) e Chrysomya albiceps (Wiedemann) Para L 

eximia não houve diferença significativa no número de indivíduos coletados entre os 

três expenmentos (KW = 2,96, P = 0,22) A posição da armadilha também não foi uma 

vanável que influenciou na abundância dos adultos nos três expenmentos (KW = 11,87, 

P = 0,22) embora, apenas para o experimento II o teste de medianas mostrou-se 

significativo (x2 = 18,28, 2 GL, P = 0,03) Embora não tenham ocomdo diferenças 

significativas entre as medianas com relação a posição da armadilha, existe uma 

variação na abundância de L. eximia com relação a posição na grade (Fig 3)

A espécie C albiceps também não mostrou vanação no número de indivíduos 

entre os expenmentos (KW = 2,91, P = 0,23) e posição da armadilha (KW = 7,82, P = 

0,55) embora, como emX. eximia, existe uma grande vanação (Fig 3)
Para o sarcofagídeo O. pauhstanensis também não ocorreu diferença 

significativa entre o número de indivíduos coletados nos três expenmentos (KW = 2,47, 

P = 0,29) e da mesma forma, a posição da armadilha não afetou significativamente o 

número de exemplares coletados (KW = 7,82, P = 0,55)(Fig 03)
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Experimental Expenmento II
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Figura 03 Número médio de indivíduos adultos coletados de Lucilia eximia (linha superior), Chrysomya 
albiceps (Linha mediana) e Orysarcodexia paulistanensis (Linha infenor) nos três experimentos com 
armadilhas com isca de carcaças de rato no Campus da Universidade Federal do Paraná Os símbolos 
referem-se a posição na grade (anexo 01) Médias, m o padrão da média e desvio padrão

Com relação à vanação temporal na captura, estas três espécies não foram 

afetadas significativamente embora exista uma predominância de L eximia no primeiro 

e segundo dias, de C. albiceps no segundo dia e de O paulistanensis no segundo e 

terceiro dias
Os resultados das análises dos estágios ovananos estão resumidas na tabela 02 

De uma maneira geral a maiona das fêmeas de Calliphondae dissecadas estavam nas 
fases vitelogêmca e madura Com relação aos muscídeos, apenas Ophyra aenescens 

teve ovános analisados que, encontravam-se principalmente no estágio maduro e de 

oviposição recente Para as fêmeas das espécies de Fanmidae dissecadas, a maiona 

encontrava-se no estágio de vifelogênese Os indivíduos de Sarcophagidae dissecados 
encontravam-se principalmente nos estágios iniciais de vifelogênese
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Tabela 02 Frequência das espécies de Diptera coletadas em Cuntiba e suas fases de desenvolvimento 
ovanano As fases são pré-vitelogêmca (PV), vitelogêmca (VT), madura (MD) e oviposição recente (OR)

Fêmeas
dissecadas

PV VT MD OR
CAOJPMOMBAE

Chrysomya cdbiceps 99 12 47 25 15
Chrysomya megacephala 5 - 2 1 2
Chrysomya putona 4 - 3 - 1
Cahphora vicma Não dissec
Lucilia exuma 220 27 67 37 89
Lucilia sencata 2 - 1 1 .

Paralucilia xanthogeneiates 5 - 2 2 1
Sarconesia chlorogaster 4 - - 3 1
Hemiluciha semuhaphana 9 - 3 1 5

MUSCTBAE
Ophyra aenescens 6 - - 2 4
Ophyra sohtaria Não dissec
Sarcopromusca pnma Não dissec
Synthesiomyia mdiseta Não dissec
Psilochaeta pampecma Não dissec

FANNHDAE
Fanrna femorahs Não dissec
Fanma obscunnervis 3 - 3 - -

Fanmapusio 2 - 2 - -

Fanma spp 7 2 5 - 3
ANTMOMYIIBAE

Craspedochaeta fhmmensis 2 - - - 2
SAKCOPIIAGIDAE

Hehcobia aurescens 2 - - 2 -

Towsendmyta halh 6 - 2 2 2
Sarcodexia lambem 4 1 2 1
Pattonela resona 2 - - - 2
Oxysarcodexia pauhstanensis 53 5 32 7 9
Oxysarcodexia culmiforceps 10 3 4 3 -
Oxysarcodexia thomax 10 3 5 - 2
Oxysarcodexia sp 5 1 2 2 -
Sarcophagula sp 6 1 3 - 2
Ravimasp Mo dissec

MOPlODLroAE
Piophihdae 10 1 2 2 5

Para as três espécies mais abundantes, Lucilia eximia, Oxysarcodexia 

pauhstanensis e Chrysomya albiceps foi possível fazer uma análise mais detalhada A 

variação da frequência de ocorrência das fases de desenvolvimento ovanano foi 
significativo para L. eximia (F3.228 = 2,38, P = 0 000) bem como a interação entre 

experimento e frises de desenvolvimento ovanano (F*??« = 2 38, P = 0,030) Em média, 
para L eximia, os estágios pré-vitelogêmco, ovo maduro e oviposição recente não 

diferiram significativamente entre si, mas foram significativamente diferentes do estágio 

vitelogêmco Com relação à vanâvel posição e sua interação com as frequências dos



PADRÕES DE ABUNDÂNCIA E PARTILHA DE RECURSOS 15

indivíduos nas vánas fases de desenvolvimento ovanano, não houve resultados 
significativos (P = 0,63 e P = 0,99 respectivamente)

Para Oxysarcodexia pauhstanensis ocorreu uma variação significativa no 

número de indivíduos entre os estágios de desenvolvimento ovanano (F s^  = 13,32, P= 

0,001) mas não ocorreu uma interação entre estágios de desenvolvimento e experimento 

(F6.204 = 1,78, P = 0,10) Da mesma forma foi significativa a interação entre posição e 

com as fases de desenvolvimento ovanano (F = 1,24, P = 0,27 e interação F = 0,82, P = 

0,72) A fase de vitelogênese foi em média significativamente mais frequente do que as 

demais fases que não diferiram entre si

A relação entre, as fases de desenvolvimento ovanano e as variáveis 

experimento e posição, seguiram o mesmo padrão de O pauhstanensis ou seja existe 

vanação com relação as fases de desenvolvimento ovanano que os adultos apresentaram 

0*3,124 = 3,05, P = 0,03) mas, não existe preferência pela posição das fêmeas com 

relação a frequência dos indivíduos nos diferentes estágios de desenvolvimento 

ovanano (F ^  = 0,51, P = 0,86) Com relação as interações, nenhuma delas foi 
significativa (expenmento*Fases de desenvolvimento ovanano P = 0,49 e, 
posição*fases do desenvolvimento ovanano P -  0,93) A fase de vitelogênese foi a fase 

significativamente diferente das demais, que entre si não apresentaram diferenças 

significativas

Espécies cnadas na carcaça

Foram cnadas, durante os três experimentos realizados, 21 espécies de dípteros 
necrófagos totalizando 15410 indivíduos (Tabela 03) Com relação aos adultos 

coletados, apenas indivíduos das espécies Coproica sp e Leptocera sp não foram 

capturados nas armadilhas
O número de espécies e indivíduos cnados foi maior no experimento I (Tabela 

03) embora o experimento III tenha apresentado em média (103 ± 281,55) mais 

indivíduos do que o expenmento II (90,6 ± 143,92) e o experimento I (45,15 ± 98,68) 

(Fig 04) O efeito do expenmento na média dos indivíduos coletados (dados 
transformados) é significativo (F? -m = 8,20, P < 0,001) sendo que as análises a 

posteriori indicam que é o expenmento II que difere dos demais
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Tabela 03 Espécies e frequência de ocorrência de Diptera necrófagas que se criaram em carcaças de ratos 
durante Janeiro (Exp I), Fevereiro (Exp II) e Março (Exp UI) de 1999 em Cuntiba, Paraná

CALLUFMOMUíAE
EXP. I exp. n EXP. EDI TOTAL

Chrysomya albiceps 542 524 311 1377
Chrysomya megacephala 19 - - 19
Luciha eximia 4738 2877 4647 12 262
Luciha sencata 06 - 67 73
Paraluciha xanthogeneiates - - 33 33
Sarconesia chlorogaster 109 - 11 120
Hemüuciha semidiaphcma 43 - 44 87

MUSCTOAE
Ophyra aenescens 55 - - 55
Ophyra chalcogaster 27 - - 27
Sarcopromusca pnma 50 - - 50

FANMEOAE
Fanrua femorahs - 41 - 41
Famia pusio 17 - - 17

ANTHOMYMISAE
Craspedochaetaflummensis - 4 - 4

SAMCOPHAGIBAE
Hehcobia aurescens 15 - - 15
Towsendmyia halh 222 150 635 1007
Sarcodexia lambem 34 27 - 61
Pattonela resona 61 - - 61
Oxysarcodexia pauhstanensis 09 - 20 29

SPHAEMOCEMIPAE
Coproica sp 43 - - 43
Leptocera sp 06 - - 06

PIOPHEL.HBAE
Piophihdae 23 - - 23

Figura 04 Número médio de indivíduos cnados nos Experimentos L n e m Os valores correspondem a 
média, erro padrão da média, desvio padrão e extremos
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Com relação a razão sexual, foram cnadas nos três experimentos mais fêmeas do 

que machos (Tabela 04), sendo que apenas para o experimento I esta diferença foi 

significativa (x2 = 13,34, 1 G L , P < 0,001) Analisando-se as populações 

separadamente nota-se, que apenas a espécie Sarcones ia chlorogaster apresentou desvio 

significativo da razão sexual esperada nos dois experimentos onde foi cnada e que as 

demais espécies onde a razão sexual foi diferente do esperado restnnguam-se ao 

máximo de um experimento (Tabela 04)

TABELA 04 Razão sexual obtida a partir de exemplares de Diptera que se cnaram em carcaças de ratos 
durante Janeiro, fevereiro e Março de 1999 em Cuntiba, Paraná As probabilidades são relacionadas com
a hipótese nula (Ho) de igualdade entre a relação machos/fêmeas NS implica em aceitação de Ho

EXP. I EXP. II EXP. IH
CAIJLffMOMBAE

Chrysomya albiceps NS y^=5,9i, 1GL, P<0,01 NS
Chrysomya megacephala NS - -
Luctha exuma NS NS NS
Lucilia sencata NS - NS
Paralucüia xanthogeneiates - - NS
Sarconesia chlorogaster X^S^é, 1GL, P<0,001 - X2s54,45, 1GL, P<0,03
Hemüucüia semuhaphana NS - NS

MU§CHDAE
Ophyra aenescens NS - -
Ophyra chalcogaster NS - -
Sarcopromusca pruna /M3.5,1GL, P<0,001 - -

FANMHDAE
Farmiafemorahs - NS -
Farmiapusio NS - -

ANraOMYIUME
Craspedochaetafluminensis - NS -

SAMCOFHAOTIMJE
Helicobia aurescens - -

Towsendmyia halh NS X2=3,84,1GL, P<0,05 NS
Sarcodexta lambens NS NS -

Pattonela resona NS - -
Oxysarcodexia pauhstanensis X2=9,1GL,P<0,002 - NS

SPMAEEOCEMBAE
Coproica sp NS - -
Leptocera sp NS - -

TWOTPTflnnr .toatk
PiopMidae NS - -
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O tempo médio de desenvolvimento das espécies é apresentado na Tabela 05 

Comparando-se os resultados obtêm-se uma relação significativa da variação do tempo 

de desenvolvimento entre as espécies (KW9si = 29,93, P < 0,001), sendo possível 
identificar graficamente três grupos de espécies (Fig 5) Um primeiro gropo com 

desenvolvimento próximo aos 12 dias composto por Chrysomya albiceps, C 

megacephala e Hemilucüia semidiaphana, um segundo, com desenvolvimento acima 

dos 24 dias, formado por Towsendmyia halh, Pattonela resona e Craspedochaeta 

fluminensis e um último grupo, formado pelas demais espécies que apresentaram 

desenvolvimento médio entre 14 e 24 dias

Ao analisar-se a relação entre o logaritmo da abundância e os períodos de 

desenvolvimento observa-se que em média às espécies mais abundantes possuem tempo 

de desenvolvimento maior (Fig 06a,b) e que esta relação mverte-se ao utilizarmos o 

tempo mínimo de desenvolvimento

Tabela 05 Tempo médio e mínimo entre a dispersão para o substrato de pupanação e a emergência do 
adulto nas espécies de Diptera cnadas em carcaças de ratos durante Janeiro, fevereiro e Março de 1999 
em Cuntiba, Paraná

Médna ± dp Mmrnnmnup)
CALLIPEKDKMDAE

Chrysomya albiceps 11 ±1,97 9
Chrysomya megacephala 12 12
Lucüia eximia 21,5 ±4,64 14
Luciha sencata 24,21 ± 1,33 21
Paraluciha xanthogemiates 15,5 ±2,64 13
Sarconesia chlorogaster 19,4 ± 3,2 17
Hemihicüia semichapham 11,5 ±0,57 11

MUSOOME
Ophyra aenescens 21,57 ±4,36 16
Ophyra chalcogaster 22,3 ± 1,15 21
Sarcopromusca prima 20 ±8,48 14

FANMIOAE
Farmia femoralis 19,7 ±2,68 13
Fanma pusio 17 17

ANTMOMYIDTUDAE
Craspedochaeta flwmmrms 31,33 ±2,42 28

SAMCOPHAGIDAE
Hehcóbia aurescens 18 18
Towsendmyia halb 24,62 ±1,59 22
Sarcodexia lambem 16 ±3,6 13
Pattonela resona 25,6 ±0,54 25
Oxysarcodexia pcmlistanensis 19 ±4,69 14

SlPHÂEROCEfflUDAE
Coproica sp 16,67 ±1,03 15
Leptocera sp 14 14

MOPffiLEDAE
Piophihdae 21,33 ±2,08 19
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aen arc cpc hli Ipt plt pso chi smd ser fmr 
alb cha exm Ibe mgc phl rsa pm crd xní

Espéoes

Figura 05 Tempo medio de desenvolvimento decomdo entre a dispersão do substrato e a emergência dos 
adultos para as espécies necrófagas do campus da Universidade Federal do Parana Acrônimos Ophyra 
aenescens (aen), Chrysomya albiceps (alb), Helicobm aurescem (arc), Ophyra chalcogasíer (cha), 
Coproica sp (cpc), Luciba exuma (exm), Towsendmyia halh (hli), Sarcodexia kanbens (lbe), Leptocera 
sp (lpt), Chrysomya megacephala (mgc), Oxysarcodexia pauhstanensis (plt), Piophihâae (phl), Famua 
pusio (pso), Patíonela resona (rsa), Sarconesia chlorogasíer (chi), Sarcopromusca pruna (pm), 
Hemiluciha semidiaphana (smd), Craspedochaeta flummensis (crd), Luciha sencata (ser), Paraluciba 
xanthogeneiates (xnt), Fanrna femorabs (fmr)

Figura 06 Relação entre a abundância e o tempo médio de desenvolvimento (A) e entre a abundância e o 
tempo de desenvolvimento mínimo (B) das espécies mais abundantes de Diptera enadas em carcaças de 
ratos
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Abundância e composição de espécies em relação ao tamanho da carcaça

O tamanho da carcaça (Tabela 6) afetou significativamente a abundância das 

espécies (KW4>94= 43,71, P < 0,001) sendo possível diferenciar graficamente dois 

grupos de carcaças (Fig 7) formados respectivamente pelas classes A + B e C  + D + E 

Além de possuir efeito sobre o número de indivíduos, o tamanho da carcaça também 

afetou o número de espécies presentes (KW4j94= 17,11, P = 0,001), sendo que nas 

carcaças com peso superior a 100 gramas houve maior riqueza (Tabela 6)

Tabela 06, Número de indivíduos cnados em cada classe de peso e número médio de espécies presentes 
no sistema As classes de peso são Classe A (> S0g), Classe B (50 -  100g), Classe C (100-150g), Classe 
D (150-200g) e Classe E (> 200g)

Classe de tamanho N Número máximo Média Número médio 
de espécies

A 46 146 48,85 ±28,57 2,08
B 30 562 136,65 ± 145,36 1,6
C 2 385 341 ±62,22 2,5
D 4 1753 838, 75 ±681,17 2,5
E 12 888 483,5 ± 242,11 2,5

O número de insetos que emergiu mostrou uma relação positiva significativa 

com o peso da carcaça (Fig 8a), ao passo que a densidade destes mesmos indivíduos 

mostraram indícios de relação negativa, a qual não foi significativa (Fig 8b)

CLASSES
Figura 07 Número medio de indivíduos cnados em classe de peso Média, erro amostrai da média, 
desvio padrão e extremos
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Figura 08 Relação entre o peso da carcaça e a abundância de indivíduos das especies necrófagas criados 
(A) e relação entre o peso da carcaça e a densidade das especies necrófagas cnadas (B)

O grau de especialização da fauna necrófaga foi muito disperso dentro dos 

limites do índice, existmdouma concentração de nove espécies com valor zero (Fig 09) 
Estas espécies cnaram-se em apenas uma classe de tamanho de carcaça, possuindo 

assim o valor mínimo para o índice de especialização Com relação às demais espécies, 
aquelas que obtiveram valores entre 0,30 e 0,50 utilizaram, como substrato de 

desenvolvimento, carcaças de duas classes de tamanho Já, as especies com valores 
superiores a 0,50 se cnaram em mais de três classes de tamanho de carcaças (Tabela 

07)

« 0  0-0,1 0,1-0,2 0,2-03 0.3-0.4 0,44)5 0,5-06 064)7 07-0,8 0,8-09 > 0,9
índice de Levins

Figura 09 Distribuição dos valores do índice de especialização do nicho de Levms, para as espécies 
necrófagas, com relação Â utilização de carcaças de pesos diferentes
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Tabela 07 Valores do índice de especialização de Levins estandardizado (Ba) e o número de recursos 
utilizados (NRU) pelas espécies necrófagas no campus da Universidade Federal do Paraná

Ba NRU
CALLJFHOMIBAE

Chrysomya aíbiceps 0,63 5
Chrysomya megacephala 0 1
Luciha eximia 0,87 5
Luciha sencata 0,31 3
Paraluciha xanthogeneiates 0 1
Sarconesia chlorogaster 0,33 3
Hemiluciha semidiaphana 0,51 3

MUSCTDAE
Ophyra aenescens 0,30 2
Ophyra chalcogaster 0 1
Sarcopromusca pruna 0 1

FANMIBAE
Fcmma femoralis 0 1
Fanma pusio 0 1

ANTHOMYEEOÁE
Craspedochaeta flummensis 0,20 2

SÂRCOFHAGIBAE
Hehcobia cmrescens 0 1
Towsendmyia hálh 0,50 4
Sarcodexia lambem 0,31 2
Pattonéla resona 0 1
Oxysarcodexia pauhstanensis 0,22 2

SPHAEMOCEMBAE
Coproica sp 0 1
Leptocera sp 0,29 2

PIOPHIDLIQD)AE
Piophihdae 0 1

Com relação a análise de sobreposição de nicho, levando-se em consideração a 

abundância das espécies em cada recurso, observou-se a maiona dos valores do índice 

superiores a 50% de sobreposição, sendo que o valor médio é de 37% O resultado das 
simulações (Tabela 08), indica que valores iguais ou supenores a média observada 

possuem pouca probabilidade de resultarem de um processo de interação aleatória Da 

mesma maneira, a variância observada é estatisticamente diferente da vanância gerada 

pelo modelo, resultando em padrões de variação também, não aleatórios

Tabela 08 Estatísticas descritivas das simulações de aleatonzação da distribuição do número de
indivíduos de especies necrófagas do campus da Universidade Federal do Paraná

Média Vanância
Observada Simulada Probabilidade Observada Simulada Probabilidade
0,38 0,24 P< 0,001 0,067 0,053 P = 0,001



PADRÕES DE ABUNDÂNCIA E PARTILHA DE RECURSOS 23

DOSOUSSÃ©

Os padrões de estrutura da comunidade observados neste trabalho são similares 
com os encontrados em trabalhos anteriores (Hanski, 1976, Beaver, 1977, Braack, 

1987) onde nota-se claramente a dominância de 2 ou 3 espécies no sistema

A captura dos adultos indicou a dominância de três espécies Lucilia eximia, 

Oxysarcodexia paidistanensis e Chrysomya albiceps A maior parte dos estudos com 

fauna necrófaga, utilizando armadilhas similares, obtêm duas ou três espécies mais 

abundantes Esta composição possui um fator geográfico importante, embora as 
espécies de Sancophagidae normalmente possuam frequências bem inferiores às demais 

(Hanski, 1976, Ferreira, 1978, Mendes Sc Linhares, 1993, Paraluppi Sc Linhares, 1995, 
Souza Sc Linhares, 1997)

Com relação ao desenvolvimento ovanano, a maiona das espécies foi mais 
frequentes nas fases vitelogênese e madura, fato que tem sido observado também em 

outros trabalhos (Mendes & Linhares, 1993, Paraluppi & Linhares, 1995, Carvalho, 

1996, Souza Sc Linhares, 1997) A variação nas frequências de ocorrência entre as 

diferentes espécies e as fases de desenvolvimento ovanano pode estar relacionada com 

as mudanças fisiológicas associadas com a maturação ovanana Em Lucilia sencata e 

Cochlyomyia homimvorax existe uma relação entre locomoção e desenvolvimento 

ovanano, sendo que as fases mais móveis são a vitelogêmea e a madura (Adams et a i, 

1979, Ashworth & Wall, 1995) Do mesmo modo, outras espécies podem responder de 

forma similar aos mesmos estímulos

Outro fator importante pode ser a subdivisão do recurso, ou mais explicitamente 

a presença de vánas carcaças, que associadas com a direção e velocidade do vento, 

podem levar a uma diluição da captura dos adultos nas armadilhas Embora possam 

ocorrer distorções, todas as espécies que se cnaram apresentaram fêmeas nas fases 

madura e de oviposição recente (Tabela 02, página 14)
Apenas Lucilia eximia apresentou uma interação significativa entre experimento 

e fases do desenvolvimento ovanano, o que podena indicar uma mudança nas frações 
etárias desta população entre os experimentos (Vogt Sc Morton, 1992) ou amda, uma 

presença de outras fontes alimentares paralelas durante os experimentos

A nqueza de espécies que se cnaram nas carcaças é supenor ao número 

registrado por Moura et a i (1997) na mesma área e também supenor ao encontrado por 

Monteiro-Filho Sc Penereiro (1987), Carvalho (1996) e Souza Sc Linhares (1997) De
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uma maneira geral o número de carcaças utilizadas por estes autores (uma ou duas) e 

seu tamanho (ratos de 250g e leitões de lOKg) diminuem a possibilidade de mais 

espécies entrarem no sistema, deixando apenas as espécies “competitivamente” 
superiores se criarem (capítulo 02)

Embora em alguns casos a razão sexual fosse diferente do esperado (Tabela 04, 
página 17) apenas para Sarconesm chlorogaster isto ocorreu nos dois experimentos em 

que foi cnada Em criações de laboratório não houve diferenças entre a razão sexual 

esperada e obtida (Bonatto, 1996) Mas para S chlorogaster existe uma tendência em 

que a mortalidade na fase larval influencie mais na expectativa de vida das fêmeas do 

que na dos machos (Moura & Bonatto, 1999) Sendo assim, caso esta característica seja 

adaptahvâ, sena esperado que em condições de estresse fisiológico possa ocorrer uma 

tendência a mortalidade menor nas fêmeas

De uma maneira similar fêmeas de L. sencata mostram maior plasticidade no 

tamanho do que machos, como decorrência de competição mterespecífíca (Smith & 

Wall, 1997)

Hanski & Kuusela (1980) formularam uma hipótese sobre a relação 

desenvolvimento/abundância Em comunidades necrófagas as espécies com 

desenvolvimento mais rápido excluiriam espécies com desenvolvimento mais lento, o 

que levana a uma relação negativa entre abundância e tempo de desenvolvimento 

(Kuusela Sc Hanski, 1982) Neste estudo, ocorreu uma relação positiva entre a 

abundância e o tempo de desenvolvimento o que é contrário as predições de Hanski & 

Kuusela dfc, Tais relações foram extremamente influenciadas pela grande variação 

de abundância de Lucilia eximia, o que indica que o tempo de desenvolvimento pode 

estar correlacionado de outra forma com a abundância

Ocorreu neste estudo uma relação positiva entre o tamanho da carcaça e a 

abundância Tais relações foram encontradas também por outros autores (Denno & 

Cothran, 1975, Kuusela & Hanski, 1982, Kneidel, 1984, Braack, 1987) implicando que 

carcaças maiores tendem a permitir o desenvolvimento de um maior número de 

indivíduos Seja por permanecerem por mais tempo disponíveis para colonização ou por 

apresentarem maior área para colonização
A teona da competição, como estruturadora de comunidades, estabelece que a 

redução na sobreposição dos nichos pode ocorrer através da especialização ou da 

diferenciação na escolha dos recursos ou de partes do recurso (Pianka, 1996) Na 

comunidade necrófaga do campus da UFPR os valores do índice de especialização
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indicam que a maior parte das espécies utilizam mais de uma classe de tamanho As 

espécies que foram consideradas especialistas pelo índice, são aquelas que ocorrem em 

apenas uma classe de recurso, que com exceção de Chrysomya megacephala, são todas 

ocorrentes nas carcaças de tamanho menor O grupo dos generalistas inclui as espécies 

mais abundantes as quais, sobrepõem-se muito com as outras espécies

A utilização de recursos das classes de tamanho menor pode não ser uma 

especialização ao tamanho da carcaça e sim a utilização de recursos que formariam 

refúgios sem a presença de competidores, como proposto no modelo da agregação 

(Schorrocks et a i, 1979, capítulo 02 desta tese) As análises de especialização tornam- 
se difíceis de interpretação na medida em que não existem valores esperados a partir da 

teona

Os valores de sobreposição de mcho, determinados para a comunidade necrófaga 

da Universidade Federal do Paraná, apresentam-se significativamente diferentes do que 

se esperaria de uma distribuição aleatória destes mesmos valores A diferença 

significativa da variância observada com a variância predita pelo modelo nulo pode ter 

ocomdo pela agregação de espécies com sobreposição maior nos sítios de oviposição

A estrutura da comunidade estudada não difere de outras previamente descritas, 

demonstrando uma constância em sua organização
Embora a taxa média de sobreposição seja relativamente baixa (37%), as 

sobreposições entre os pares de espécies são estatisticamente diferentes daqueles 
encontradas em uma distribuição aleatória das espécies nas classes de recurso Da 

mesma maneira, a especialização relativa às classes de tamanho, é baixa
Assim, este sistema comporta-se diferentemente do esperado de uma 

comumdade estruturada por competição mterespecífica, implicando que a competição 

mterespecífica não é o principal mecanismo de manutenção de diversidade
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Anexo 01 Posição das gaiolas dentro do “gnd” em cada experimento

GAIOLA Exp I Exp n Exp III
Posição

1 B9 E3 H7
2 15 F8 D9
3 B8 D6 G1
4 F5 C9 16
5 D4 14 H5
6 13 E2 D5
7 Cl C2 15
8 E7 D8 B10

LI G3 G2 El
L2 11 F3 B6
L3 F6 A5 D3
L4 El G4 J9

L5 G1 Al Cl

L6 D5 E9 11

L7 E4 B4 C5

L8 B4 H8 C2

L9 F2 A4 BI

LIO D3 C8 CIO
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DIMTTOOUÇÂ©

As teorias de estruturação de comunidade e grande parte da teoria da seleção natural 

foram baseadas na premissa de que a competição interespecífica seria o principal evento 

tanto de reunião quanto de manutenção das comunidades.

O conceito clássico de coexistência unplica em uma diversificação entre alguns 

eixos que compõem o nicho das espécies, diversificação esta fenotípica ou genotípica. Tal 

diversificação, vista como produto da seleção natural, serviria então para reduzir a 

sobreposição (competição) entre duas ou mais espécies permitindo assim, sua coexistência 

em equilíbrio através de sua especialização (Schoener, 1974, Connell, 1983)

Baseados em observações contrárias a estas premissas, alguns pesquisadores 

lançaram hipóteses alternativas sobre mecanismos, outros que não a competição, que 

poderiam ser responsáveis pela estruturação das comunidades. A maior parte destes estudos 
des!igou=se das idéias biologicamente não realistas de um ambiente homogêneo e de uma 

capacidade suporte constante

Como modelos teóricos alternativos foram considerados principalmente a predação 

(parasitóides) e a variabilidade ambiental. Caso a predação seja fieqüente e atinja 

principalmente a espécie mais abundante, seu tamanho populacional seria reduzido e seu 

efeito sobre qualquer competidor inferior minimizado (Paine, 1966).

Por outro lado, a variabilidade ambiental atuaria sobre características demográficas, 

fisiológicas e comportamentais das populações tais como: taxas de natalidade, 

sobrevivência e características de dispersão. Como diferentes espécies possuem diferentes 
respostas a estas variações, um ponto de equilíbrio não ocorreria e as populações estariam 

abaixo de suas capacidades suporte não sofrendo, desta forma, ação da competição (Wiens, 

1977; Chesson <& Huntly, 1988).
Uma outra forma de visualizar a coexistência entre as espécies na ausência de 

separação de nichos foi proposta por Shorrocks ei @L (1979). Neste modelo, os autores 
propõem que para ambientes efêmeros, desde que houvesse agregação intraespecífiea dos 
componentes do sistema, a exclusão competitiva tomar~se4a impossível.
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De uma maneira geral, a variação espacial e temporal das espécies bem como suas 

respostas às flutuações ambientais nos levam a urna complexidade estrutural não 

encontrada nos primeiros modelos. Desta forma, o conhecimento da importância destas 

características em diferentes comunidades pode levar à compreensão dos fatores que 

determinam a reunião das comunidades e de sua manutenção.

Assim, o objetivo deste capítulo compreende a verificação das premissas do modelo 

de agregação procurando determinar a sua aplicabilidade em outros sistemas efêmeros, 

como postulado por Atkinson <& Shorrocks (1981).

O MODELO DA AGREGAÇÃO

Shorrocks ®4 aL (1979) propuseram um modelo de coexistência para ambientes 
efêmeros Neste modelo ocorreria a agregação do competidor superior sobre um ambiente 

específico (carcaça, frutos, etc.), o que levaria este grupo a competir com indivíduos da sua 

espécie (coespecíficos) e com heteroespecíficos que ocorram no mesmo ambiente, lá que a 

distribuição dos competidores é agregada, suas densidades variam e deverão, desta forma, 
ocorrer ambientes onde esta espécie estará ausente ou em baixas densidades formando 

assim, refâgios probabilísticos para os competidores inferiores.

Os ambientes efêmeros são ambientes utilizados por uma ou, no máximo duas 

gerações. Além desta característica, estes ambientes são também temporalmente variáveis 

(irregulares). Gomo o ambiente (carcaças, frutos, fungos) é delimitado, os estágios iarvais 

das espécies estão confinados a uma área específica. É nesta fase que ocorre a competição. 

Caso a agregação intraespecífica seja superior a interespecífica a coexistência será 

facilitada (Hanski, 1981; Ives, 1988a,b; Sevenster, 1996).

Descrição do modelo

Em seu trabalho inicial, Shorrocks ©tf »1. (1979) utilizaram-se da equação clássica de 

Lotka-Volterra adicionando ao parâmetro a  um novo parâmetro denominado 0. Este 

parâmetro foi adicionado como uma variável que descreveria a porcentagem de 

sobreposição das populações competidoras ficando a equação.
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dN_
dt

1 -

onde Ni é a densidade da espécie i, r, é a taxa de crescimento da espécie i, atJ é o 

coeficiente de competição, @v ê & sobreposição de áreas e K, é a capacidade suporte do 

ambiente.

Os resultados das análises do modelo levaram à conclusão de que a coexistência 

sena possível desde que a sobreposição fosse menor do que um (0  <1).

No segundo trabalbo sobre o modelo proposto, Atkinson <& Shonrocks (1981) 

apresentaram uma simulação que examinava os efeitos da variação do tamanho do 

ambiente e os efeitos de diferentes níveis de agregação no resultado da competição entre 

duas espécies. Nesta simulação, os ovos de duas espécies que utilizam recursos efêmeros 
foram distribuídos entre os ambientes de acordo com a distribuição binomial negativa que é 

representada pela seguinte expressão geral:

p  _  JLI1A+XI U A  ^~F(K+x)~ H }
X

í  K  1
_ Jd lt*) _ [ { i + K )

sendo que: Px é a probabilidade de oviposição de x ovos da espécie 1 ou 2 em determinada 

área; F  é uma função gamma; K  é o expoente binomial negativo (menor K  maior 

agregação) e/u a média da distribuição.

Para determinar a competição intraespecífica dentro de cada recurso e, para cada 

probabilidade de ocorrência destas espécies foram utilizadas as equações de Hassel <& 

Comins (1976):

m(t+1) = X \n \^ +a \{n \it)+ a \2 n 2 ^ Ú bi

sendo que X é o número de ovos, n(t) representa o número de ovos de cada espécie 

depositado em um recurso, n(t+l) é o número de ovos produzidos pelos adultos que 

emergiram de determinado recurso, a  ( e em uma equação análoga) representam os 

coeficientes de competição; a e b  são constantes.
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Já que os objetivos desta simulação foram testar o efeito do número de recursos e o 

efeito da agregação, Atkinson & Shorrocks (1981) escolheram valores para os parâmetros 
de tal forma que se o ambiente fosse homogêneo o competidor inferior seria eliminado 

rapidamente. Os resultados demonstraram que dividindo o recurso em partes (e desta forma 

diminuindo seu tamanho) aumenta-se a coexistência. Um ponto importante, é de que a 

coexistência só sena estável quando cada recurso suportasse apenas um número máximo de 

três larvas, o que é uma característica dificilmente encontrada no campo. Ao contrário da 

divisão de recurso, a agregação do competidor superior promoveria coexistência sem 

diminuir a capacidade suporte dos ambientes desde que k fosse menor do que 1 (um) 
(Atkinson <& Shorrocks, 1981).

Embora a distribuição binomial negativa ajuste-se bem à amostras discretas, o 

parâmetro k é densidade dependente (Taylor ®tt al, 1978) e pode assumir valores 

biologicamente não realistas (Taylor op, dt>). Desta forma, foi incorporada ao modelo da 

agregação a função de Taylor (Taylor's power law) que relaciona a densidade média (m) 

com a variância (V) da distribuição sobre os recursos da seguinte maneira*

V  = a w Í

Hamski (1981) utilizou-se desta relação para descrever o efeito da heterogeneidade 

espacial em equações do tipo Lofka-Volterra, obtendo resultados similares aos de 

Shorrocks ©t a i (1979). Especificamente, Hamski (®p„ entL) concluiu que a coexistência 

regional seria possível mesmo na ausência de coexistência local, devido à possibilidade da 

variação na densidade entre os recursos diminuir seu equilíbrio regional (metapopulação) 

abaixo do equilíbrio local.
Após os resultados de Atkinson <& Shorrocks (1981) e Hamski (1981), ficou 

evidenciado teoricamente o efeito da agregação sobre a coexistência de espécies em um 

ambiente efêmero. A partir desta evidência teórica, Atkinson & Shorrocks (1984) 
procuraram evidências de agregação em comunidades, além de buscar uma explicação 

biológica para a agregação das fêmeas. Estes autores ao analisarem 12 bases de dados, 
coletadas na Austrália, encontram que entre 34 amostras, 29 apresentavam valores de k 

menores que 1 (um), o que os levou a conclusão de que as espécies componentes destas 
comunidades eram muito agregadas. Uma outra premissa do modelo (Atkinson <&
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Shorrocks, 1981) é de que não existe associação entire as espécies. Atkinson <& Shorrocks 

(1984) encontraram vários valores de um coeficiente de associação (Coeficiente de 

concordância de Kendall -  W) marginalmente significativos Para estes autores, esta 

variação não seria suficiente para afetar as predições do modelo. Uma das questões 

também levantadas neste trabalho (Atkinson <& Shorrocks, 1984), procurou determinar qual 

sena o mecanismo gerador da agregação das fêmeas sobre os ambientes. Como a 

distribuição binomial negativa pode ser gerada de diferentes formas, Atkmson <& Shorrocks 

op. d l  estudaram três possíveis mecanismos geradores' uma distribuição verdadeiramente 

agregada, uma distribuição heterogênea de Poisson e uma distribuição composta entre as 

distribuições de Poisson e logarítmica.

Destes três mecanismos, Atkinson & Shorrocks (1984) sugeriram que a agregação 

poderia ser devido a uma distribuição composta por visitas de fêmeas feitas ao acaso 

(ajustadas por uma distribuição de Poisson) e oviposições feitas em grupo (distribuídos 

logaritmicamente).

Uma versão analítica do modelo foi proposta por Ives ã. May (1985). Estes autores, 
derivaram condições globais de coexistência baseados nas dinâmicas locais (em cada 

ambiente) além de simularem competições por exploração (scramble) e por interferência 

(contest). Em seus resultados, Ives &. May ©p° d l  reconheceram que as conclusões de 

Atkinson <& Shorrocks (1981) eram muito robustas, independentemente do mecanismo de 

competição incluído (“scramble” ou “contest”) ou do processo que leva a formação da 

agregação.

As análises do modelo de agregação foram sempre realizadas entre duas espécies -  

um competidor superior e um competidor inferior = mas na natureza as espécies 

dificilmente competem em pares formando, na verdade, arranjos multiespecíficos. Levando 

em consideração tais características, Shorrocks <& Rosewell (1986) construíram um modelo 

de simulação que geram predições sobre o número de espécies que poderiam coexistir 

utilizando-se de recursos efêmeros, sem que houvesse qualquer forma de partilha
Nesta simulação, espécies adicionais foram acrescidas sucessivamente ao sistema 

inicial composto de duas espécies. Sendo assim, as próximas espécies acrescentadas 
competiriam com uma “super-espéeie” cujos valores de k (parâmetro de agregação) senam 

a soma dos valores das espécies residentes e, o valor de a  (parâmetro de competição) seria
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o maior valor entre as espécies já presentes no sistema. Desta forma, a espécie seguinte a 

tentar a invasão no sistema competiria com um arranjo de parâmetros retirados da 

combinação dos valores das espécies anteriormente presentes no sistema.

Os resultados encontrados por Shomrocks & Rosewell (1986) para o tamanho da 

guilda foram próximos, mas inferiores aos valores compilados da literatura. A principal 

conclusão obtida foi a de que um arranjo de seis espécies (valor modal encontrado pelo 

modelo) poderiam coexistir sem nenhum tipo de partilha.

Todos os trabalhos sobre o modelo de agregação utilizavam-se da premissa de que 

as espécies possuiriam distribuições independentes, ou seja, de que a covariância entre as 

duas espécies deveria ser zero Ives (1988a) estudou a relação entre as distribuições das 

duas espécies e sua consequência na dinâmica destas populações. Seus resultados indicaram 

que a coexistência seria sempre facilitada desde que a agregação intraespecMca fosse maior 

do que a interespecífica mesmo que existisse uma alta covariância entre as duas espécies.

Ives (1988b) derivou medidas de agregação intraespecMca e interespecífica, 

facilitando desta forma a análise dos dados provenientes do campo. Suas derivações são 

baseadas no índice de agregação média (Loyd, 1967) e determinam qual seria o aumento, 

em média, do número de competidores da mesma espécie relativo a uma distribuição 

aleatória destes mesmos indivíduos. Este índice, denominado J  é expresso da seguinte 

maneira.

onde: n„ representa o número de indivíduos da espécie 1 presentes no ambiente i e mx e vx a

Da mesma maneira Ives (1988b) denvou um índice para determinar a agregação 

entre espécies denominado de C,

J r— — -
m\

m\

média e a variância destes indivíduos e N  o número de ambientes disponíveis para a 

oviposição

«  ~~ m2
V Nm )  Cov1,2

CU" m2 m\m2



Agregação e coexistência em uma comunidade necrófaga 37

onde: nx representa o número de indivíduos da espécie x presente no ambiente i e mx e vx a 

média e a variância destes indivíduos, N  o número de ambientes disponíveis para a 

oviposição e Cov a covariância entre as duas espécies.

As análises de Ives (1988b) determinaram que quando C > 0 existe agregação entre 

as espécies e quando C < 0 existe segregação.

Um das premissas mais importantes do modelo da agregação é a de que um 

competidor inferior poderia invadir um sistema apenas quando o competidor superior 

estivesse distribuído de forma agregada. Com relação a esta premissa, Rosewell et aL 

(1990) estudaram a presença e a variação da agregação em 360 bases de dados Neste 

estudo, a maior parte das espécies presentes (322) mostraram-se agregadas, sendo a maior 

parte dos valores de k menores do que um. Embora, a maior parte das espécies estivessem 

agregadas, a distribuição binomial negativa não forneceu bons ajustes para a maioria dos 

dados analisados e mesmo com essas evidências os autores concluíram que seu uso ainda 

seria adequado.

Outro resultado deste estudo, e já conhecido anteriormente, era de que a agregação 

varia com a densidade (relação de Taylor). Desta forma a relação de Taylor foi incoiporada 

ao modelo de duas espécies (Atkinson & Shorrocks, 1981) substituindo a utilização do 

parâmetro k da distribuição binomial negativa Os resultados desta substituição não geraram 

diferenças com as predições anteriores do modelo que utilizava-se de uma agregação 

constante.

Outra premissa importante do modelo, refere-se a não existir associação entre as 

espécies presentes no sistema. Shorrocks et a i (1990) estudaram vários dados provenientes 

de coletas em frutos, fungos e de experimentos em laboratório, procurando determinar se 

haviam nestes sistemas evidências de associação entre as espécies, utilizando-se do 

coeficiente phi ($) e não mais do coeficiente de concordância de Kendall (W). Seus 

resultados (Shorrocks <Df><> dt) indicaram que apenas 16 comparações entre as 157 

realizadas apresentavam associações significativas fato este, que levou estes pesquisadores 
a concluírem que esta premissa estaria correta. Shorrocks ®p. d t incorporaram estes 

resultados no modelo de simulação descrito anteriormente (Atkinson ã, Shorrocks, 1981; 
Shorrocks ã, Rosewell, 1986) como uma forma de correção para a matriz conjunta de 

probabilidades de distribuição dos ovos nos ambientes.
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Ives (1991) derivou uma condição para que as espécies presentes no sistema 

coexistissem por mais de uma geração. Segundo Ives ®p. d&> a coexistência seda estável se 

a razão entre o produto das agregações e o quadrado da medida da associação fosse inferior 

a 1 (um). A condição necessária para a coexistência, derivada desta premissa anterior, é 

medida por:

onde a  é o coeficiente de competição, J  representa a agregação intraespecífíca e C a 

agregação interespecífica.

Todas as derivações apresentados por Ives (1988a,b; 1991) tomaram como ponto de

ambiente é a característica mesurada.

Sevenster (1996) fez uma revisão dos métodos utilizados na análise do modelo de 

agregação e propôs modificações para o cálculo do grau de agregação, de associação bem

necessária e suficiente. As modificações propostas por Sevenster ©p. dft incluíram o 

tamanho do ambiente o que levaria a incluir nas medidas de agregação e associação a 

densidade dos competidores e não mais o número de indivíduos. O grau de agregação (J) 

passou a ser definido da seguinte forma:

onde J é  o índice de agregação intraespecífíca, n, o número de indivíduos na carcaça i, e, 

representa o tamanho da carcaça i g N o número total de indivíduos.

De forma análoga, o grau de associação entre as espécies passa a ser fornecido pela 

seguinte fórmula:

onde Cxj fomece a medida de associação (covariação) entre a espécie x e a  espécies y, 

representa o número de indivíduos da espécie x na carcaça í, My, o número de indivíduos da 

espécie y  na carcaça i, e, representa o tamanho da carcaça i e N  o número total de 

indivíduos.

C/l + lX/2 + 2)

partida ambientes com tamanho idêntico e sendo assim, o número de indivíduos por

como formulou um critério para coexistência estável do sistema o qual seria uma condição
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Com relação ao critério de persistência, Sevemster (1996) desenvolveu um 

argumento considerando que a espécie competitivamente mferior deveria ser menos afetada 

pela espécie competitivamente superior do que esta pelos seus coespecíficos. Desde que 

esta relação persistisse a espécie competitivamente inferior não deixaria o sistema. A 

relação derivada por Sevenster ®p. dtt» é representada por

- 1+c*>-<,

onde T é  o efeito relativo da agregação do competidor, Cx,y a medida de associação e J é o  

índice de agregação intraespecífica.

RMTEIÜM, E f^ÉT©B)©S

A metodologia relativa à instalação dos experimentos, coleta e identificação dos 
exemplares está descrita no Capítulo I desta tese

Análise estatística

Os procedimentos relativos a análise da homogeneidade das variâncias bem como 

da normalidade dos dados seguiram o descrito no primeiro capítulo desta tese.

Para se testar o efeito do experimento em relação as variáveis consideradas foi 

utilizado o teste de Kruskal Wallis (KW). Para a comparação entre dois grupos com valores 

pareados foi utilizado o teste de Wilcoxon (W -  Wilcoxon matched pairs) (Zar, 1984, 
Potvin <& Rof^ 1999).

Após ter sido feito o teste de Kruskal-Wallis foi realizado um teste de medianas, que 

corresponde a uma tabela de contingência onde as entradas são o número de casos em cada 

amostra que ocorrem acima e abaixo do valor da mediana. A partir desta tabela computasse 

os valores do %2 comparando então com a hipótese nula de que 50% dos casos seriam 

encontrados acima da mediana e 50% dos casos abaixo.

Para se determinar a ocorrência e magnitude da agregação foram utilizados a razão 

variância/média (I); O coeficiente de Green (G); a função de Taylor; e o grau de agregação 

interespecífica de Ives (Q) e Sevenster (Cs).
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Com relação a razão entre a variância e a média da população (I), foi utilizada para 

se testar a existência de desvio em relação a uma distribuição ao acaso (razão = 1) a 

seguinte expressão (para N ~30 -  d cnt -  1,96) (Ludwig & Reynolds, 1988):

onde, x2 = I(N=1); I = razão variância/média e N = número de amostras

O índice de Green foi utilizado para testar a agregação relativa entre as espécies e é 

fornecido pela seguinte expressão.

G = —
n — 1

onde, I = razão variância/média e n = número de indivíduos

A função de Taylor foi utilizada para se determinar a relação entre variância e média 

através de regressão linear (Lg x Lg). A expressão de Taylor é a seguinte:

V= rim* onde,

onde V é variância da amostra; m, a média da amostra e a e è  são constantes
Para se testar o aumento proporcional do número de coespecffieos em relação a uma 

distribuição ao acaso destes indivíduos foi utilizado o índice de agregação de Ives (Ji)

r» i / W ” 1)>

J 1=
2 /

  V Nmi
mi — -1

_  ml
m% m\

onde: representa o número de indivíduos da espécie 1 presentes no ambiente i e mx e v* a

média e a variância destes indivíduos e N  o número de ambientes disponíveis para a 

oviposição.
Para se determinar o aumento proporcional da densidade de coespecíficos em 

relação a uma distribuição agregada deste indivíduos foi utilizado o índice de agregação de 

Sevenster (Js),

2 e ,
■> * /N 2 ^  e.

-1

onde J  é o índice de agregação intraespecífica, n, o número de indivíduos na carcaça í, e, 

representa o tamanho da carcaça i g N q número total de indivíduos
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A existência ou não de associação entre as espécies foi determinada baseando-se em 

três descritores: a função ^ (Shorrocks <sL ®L, 1990), coeficiente C de Ives (1988) e o 

coeficiente C de Ives (1988) modificado por Sevenster (Cs)’

O Coeficiente de correlação Phi (4) é determinado pela seguinte equação, baseando- 

se em uma tabela de contingência de duas entradas:

onde nx representa o número de indivíduos da espécie x presentes no ambiente i e mx e vx a 

média e a variância destes indivíduos, N  o número de ambientes disponíveis para a 

oviposição e Cov a covariância entre as duas espécies

e, O coeficiente Cs é fornecido pela seguinte fórmula:

onde Cx,y fornece a medida de associação (covariação) entre a espécie x e a espécies y, nM 

representa o número de indivíduos da espécie x na carcaça i,ny,o número de indivíduos da 

espécie y  na carcaça i, e, representa o tamanho da carcaça i e N  o número total de 

indivíduos.
Para determinar se a agregação intraespecífica facilitaria a coexistência foi utilizado 

o coeficiente A, que é fornecido pela seguinte equação:

onde a  é o coeficiente de competição, J  denota a agregação intraespecífica e, C fornece a 

agregação interespecífica de Ives.
Para se testar o efeito do experimento nos valores do índice de Green (O) foi feita 

uma análise de variância (ÂNOVA) unifaíorial.

a d -b c

O coeficiente Q  é fornecido pela seguinte fórmula:
\

V «1«2
Z* ~m2

\  Nmi y Cov1,2
Cl, 2 =

w2 m\m2
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Todos os testes foram realizados no programa Statistica 5.1 (StatSoft Inc., 1996).

Ü ESULTÂ O O S

Emergiram nm total de 16.353 indivíduos das carcaças nos três experimentos A 

família Calliphoridae (85%) e Sareophagidae (7,1%) foram as famílias mais abundantes.

Das 26 espécies encontradas nos três experimentos realizados (tabela 01), 21 

pertencem a espécies necrófagas, 03 são considerados predadores (Coleoptera) e 02 são 

parasitóides (Encyrtidae e Iclmeumoniidae). Os valores do número total de indivíduos 

coletados bem como as médias e variâncias encontram-se nas tabelas 02 a 04.

Agregação

O valores encontrados para o índice de agregação (I) encontram-se nas tabela 02 a 

04. A análise de tais resultados demonstram que a variância do número de indivíduos foi 

superior a média destes mesmos táxoms considerados em todos os casos. Tal resultado 

implica em uma distribuição agregada destes indivíduos que, de acordo com as 

probabilidades resultantes dos testes rejeitam a hipótese de que tais valores sejam oriundos 

de uma distribuição de Poisson (variância igual a média -  razão S2/p = 1,0) (Tabela 02 a 

04). As medianas dos valores de I não são significativamente diferentes entre os 

experimentos (KW = 1,23 - P = 0,53).

Os resultados que podem ser observados sobre a variação do coeficiente de Green 

(G) demonstram que ocorre agregação e que esta varia temporalmente entre as espécies 

(tabela 05), embora esta vamação não seja sigmficativa (F = 1,32 -  P = 0,27). Os 
competidores numericamente dominantes, Lucilia eximia, Chrysomya albiceps e, para o 

experimento UI Towsendmyia halli, possuem valores de G bem abaixo das demais 

espécies. Esta variação pode demonstrar que existe uma relação entre área ocupada e 

abundância entre as espécies. Valores baixos de G também são encontrados para as 

espécies de Hymenoptera e Coleoptera (tabela 05).
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Tabela 01 Espécies criadas e número de indivíduos que emergiram a parto de carcaças de raios em 
decomposição durante os meses de Janeiro (experimento I), Fevereiro (experimento n) e março (experimento 
III) de 1999 _____________________________________________________________

Ttoiüis Airmmimnmmmi EspI EspM EspUE
CAJLLIIPIBIOMIDAE

Chrysomya albsceps alb 542 524 311
Chrysomya megacephcãa mgc 19 - -
Lucilia eximia exm 4738 2877 4647
Luciha sencata ser 6 - 67
Parcãuciha xanthogeneiates xnt » - 33
Sarconesia cUorogaster chi 109 - 11
Hemiliiciha semickaphcma smd 43 - 44

MUSCIME
Ophyra aemscens aen 55 - -
Ophyra chalcogaster cha 27 - -
Sarcopromusm pnma pm 50 - -

FANNUTOAE
Famua pusio pso 17 - -
Fcmma femoralis far - 41 -

AKTHOMOTBAE
Craspedochaetajlisminemis crd - 4 -

SAMCOFMMSniME
Hehcobia aurescens arc 15 - -
Towssndmyia hcãh Ui 222 150 635
Sarcodexia lambem Ibe 34 27 -
Pattonela resom rsa 61 - -
Oxysarcodsxla paulistanensis plt 9 = 20

SfffflAEMOCEEllíAE
Coproica sp. cpc 43 - -
Leptocera sp. Itc 6 - »

noraiunM E
Piophilidae phd 23 - -

HYMENOFinElKA
Atractodes sp. ato 30 71 163
Hemmcyrtas sp hmc - - 171

©DIEQPTTEIM
Histendae hist 34 14 57
Oxyletam discicolle oxy 61 45 47
Staphilmidae sta 89 95 66
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Os valores dos índices de agregação de Ives (Ji) e de Sevenster (Js) são todos 

positivos nos três experimentos (tabelas 02 a 04), o que implica no aumento do número de 

competidores eoespecíficos com a agregação. Nenhum dos índices de agregação teve 

medianas significativamente diferentes entre os três experimentos (KW = 2,84 -  P = 0,24 

para Ji e KW = 2,85 = P = 0,23 para Is).

Comparando-se os dois índices, obtêm-se uma diferença marginalmente 

significativa (W — P = 0,05; N = 50). De uma maneira geral, os valores de Js são inferiores 

ao de Ji (Tabelas 02 a 04), com exceção do experimento I onde valores de Js superiores são 

a grande maioria (Tabela 02). Existe uma tendência a aumentar o valor de Js em relação a Ji 

a medida que a espécie ocorre em um número menor de carcaças.

A função exponencial de Taylor descreve a relação entre a variância e a média das 

amostras de forma adequada na maioria dos táxons ou grupo de táxons testados (Tabelas 06 

a 08). Os valores do intercepto (logaritmo de a) variaram entre -3,20 e 2,08 sendo que não 

ocorreram diferenças significativas entre os experimentos (KW = 0,23 -  P = 0,23). O 

valores do coeficiente angular (b) variaram entre -1,94 e 3,26 e, da mesma forma, não 

ocorreu variação significativa deste parâmetro entre os experimentos (KW = 2,31 -  P = 

0,12). Valores negativos de b foram encontrados em apenas duas situações (Opbyra 

aenescem tabela 06 e Staptólinidae tabela 08).
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Tabela 02 Número total de indivíduos (n), média, variância, índice de dispersão (1), valor da agregação do 
índice de Ives (Ji) e de Sevenster (Js) para os táxons que emergiram durante Janeiro de 1999 
(experimento I) a partir de carcaças de rato em decomposição.

Tásoniis m Hédlia vsuriâisim I(V/m) <Ji Js

TODAS 6233 182,6 39728,46 217,59* 1,19 0,64
CALLIPHORIDAE 5457 159,8 37194,98 232,82* 1,45 0,8
SARCOPHAGIDAE 341 9,7 306,95 31,64* 3,16 5,97
MUSCIDAE 132 3,88 113,20 29,18* 7,26 15,14
SPHAEROCERIDAE 49 1,44 16,48 11,45* 7,25 14,87
COLEOPTERA 184 5,41 80,64 14,91* 2,57 0,40
Chrysomya albiceps 542 15,94 1326,41 83,21* 5,16 2,17
Chrysomya megacephala 19 0,56 10,30 18,40* 31,07 8,29
Luciha eximia 4738 138,7 31233,49 225,24* 1,62 1,15
Lucilia sencata 6 0,18 1,02 5,67* 25,93 7,17
Sarconesia cMorogaster 109 3,2 152,52 47,66* 14,58 20,86
Hemüucilia semidiapham 43 U 45,56 37,97* 30,81 8,10
Opkyra aenescem 55 1,61 35,76 22,21* 5,87 31,09
Ophyra chalcogaster 27 0,8 15,21 19,01* 22,52 64,56
Sarcopromusca prurn 50 1,47 71,40 48,57* 32,36 52,92
Fcmma pusio 17 0,5 8,23 16,47* 30,95 82,55
Helicobia awescens 15 0,44 6,40 14,55* 30,79 75,64
Towsendmyw halh 222 6,2 226,20 36,48* 5,72 10,79
Sasrcodexia lambem 34 1 19,71 19,71* 18,71 29,52
Pattonela resona 61 1,8 51,5524 28,64* 15,36 22,86
Oxysarcodexia pauhstanemis 9 0,26 1,1236 4,32* 12,78 55,49
Coproica sp 43 1,26 14,5161 11,52* 8,35 15,86
Leptocera sp 6 0,17 1,0201 6,00* 29,42 72,98
Piophilidae 23 1 11,3569 11,36* 10,36 37,64
Atractodes sp* 30 0,88 25,6036 29,10* 31,93 8,47
Histendae 34 1,41 8,41 5,96* 3,52 1,09
Oxyletrum âiscicolle 61 2,54 10,4976 4,13* 1,23 2,74
Staphilimdae 89 3,7 41,2164 11,14* 2,74 0,52
* - Probabilidade inferiores a 0,05
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Tabela 03 Número total de indivíduos (n), média, variância, índice de dispersão (I), valor da agregação do 
índice de Ives (Ji) e de Sevenster (Js) para os táxons e grupos de táxons que emergiram durante 
Fevereiro de 1999 (experimento II) a partir de carcaças de rato em decomposição

N Média VaurfÉmda I (V/ma) «ffs

TODAS 3848 142,5 44327,09 311,11* 2,17 038
CALLIPHORIDAE 3401 126 40056,01 318,00* 2,51 033
SARCOPHAGIBAE 177 6,55 30530 46,59* 6,96 30,62
COLEOPTERA 154 8,05 184,96 22,97* 2,72 1,08
Chrysomya albiceps 524 19,4 1897,47 97,80* 4,99 5,01
Lucilia eximia 2877 106,6 30761,65 288,67* 2,69 0,45
Fanma femoralis 41 1,52 59,90 39,41* 2537 12935
Craspedochaeía fliminensis 4 0,15 0,34 232* 8,80 5,76
Towsendmyia halli 150 5,55 290,02 5235* 933 38,81
Sarcodexia lambem 27 1 25,90 25,90* 24,90 128,92
Átractodes sp. 71 2,62 53,72 20,50* 7,44 234

Histendae 14 0,73 1,87 2,57* 2,15 3,87
Oxyletrum 45 2,36 2333 9,84* 3,74 330
Staphilinidae 95 4,95 87,42 17,66* 3,36 0,71

* - Probabilidade inferior a 0,05
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Tabela 04 Número total de indivíduos, média, variância, índice de dispersão (I), valor da agregação do índice 
de Ives (Ji) e de Sevenster (Js) para os táxons que emergiram durante Março de 1999 (experimento m) a 
partir de carcaças de rato em decomposição

N nédia vauriâiKSM I (V/ms) «Ui Js

TODAS 6272 190,51 138793,50 728,54* 3,82 1,39
CALLIPHORIDAE 5113 155,39 129600,00 834,03* 5,36 2,09
SARCOPHAGIDAE 655 19,84 1528,03 77,02* 3,83 4,41
COLEOPTERA 170 7,08 138,77 19,60* 2,63 1,01
HYMENOPTERA 334 10,12 313,64 30,99* 2,96 4,95
Chrysomya eãbiceps 311 9,42 701,72 74,49* 7,80 10,76
Lucilm eximia 4647 141,27 127420,44 901,96* 6,38 2,56
Lucilia sencata 67 2,03 63,20 31,13* 14,84 6,27
Paraluciha xanthogeneiates 33 1 31,92 31,92* 30,92 77,93
Sarconesia chlorogaster 11 0,33 2,40 7,28* 19,03 54,64
Hemiluciha semiáiqphana 44 1,33 40,45 30,41* 6,88 9,94
Towsendmyia halh 635 19,24 1446,28 75,17* 3,86 4,48
Oxysarcoáexia pcadistanensis 20 0,6 11,76 19,61* 31,01 30,45
Âtractodes sp 163 4,93 148,35 30,09* 5,90 2,76
Hemencyrtus sp 171 5,18 210,54 40,64* 7,65 17,94
Histendae 57 2,37 18,06 7,62* 2,79 1,20
Qxyletrum âiscicolle 47 1,95 8,64 4,43* 1,76 0,43
Staphilimdae 66 2,75 33,76 12,27* 4,10 1,76

* - Probabilidade inferior a 0,05
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Tabela OS Valores do índice de Green para as espécies que emergiram a partir de carcaças de ratos em 
decomposição durante os meses de Janeiro (experimento I), Fevereiro (experimento II) e março 
(experimento Hl) de 1999

Tásdwms Esp I Expm Exp EM
Chrysomya megacephala 0,15 0,18 0,23
Chrysomya megacephala 0,96 - -
Luciha eximia 0,04 0,10 0,19
Luciha sericata 0,93 - 0,45
Paraluciha xanthogeneiates - - 0,96
Sarconesia chlorogaster 0,43 - 0,62
Hemiluciha semidiaphana 0,88 - 0,68
Ophyra aenescens 0,39 - -
Ophyra chálcogaster 0,69 - -
Swcopromusca prima 0,97 - -
Fanma pusio 0,96 - -
Famiafemorahs - 0,% -
Craspedochaeta flummensis - 0,44 -
Hehcobia awescens 0,96 - -
Towsendmyia hath 0,16 034 0,11
Sarcodexia lambem 0,59 0,96 -
Pattonela resona 0,46 - -
Oxysarcodexia paidistanemis 0,41 - 0,97
Coproica sp. 0,25 - -
Leptocera sp 1,00 - -
Piophilidae 0,47 - -
Atractodes sp 0,96 037 0,18
Hemencyrtus sp - - 033
Histendae 0,15 0,12 0,12
Oxyletrum 0,05 030 0,07
Staphilimdae 0,11 0,17 0,17
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Tabela 06 Valores dos parâmetros da função exponencial variância = a»médiab ajustada por regressão linear 
para os táxons que emergiram durante Janeiro de 1999 (experimento I) a partir de carcaças de rato em 
decomposição Estimativas dos parâmetros, erro padrão (SE), número de amostras (n), variância 
explicada pelo modelo (R2) e sigmficância (Prob ) dos valores

Táx<»s ou L®ga se to se R* Pirolb

TODAS 26 -1,122 0,578 2,752 0,369 0,70 *

CALLEPHQRIDAE 24 -0,946 0,609 2,558 0,362 0,69 *

SARCOPHAGIDAE 8 -0,957 1,128 2,307 0,963 0,48 ns
SPHAEROCERIDAE 3 -0,633 0,956 1,648 1,131 0,68 *

COLEOPTERA 10 -0,602 0,334 2,099 0,395 0,77 *

Chrysomya albiceps 6 -0,594 0,271 2,360 0,194 0,94 ❖

Lucüia eximia 16 0,528 0,356 1,829 0,196 0,86 *

Sarconesia cklorogaster 3 -0,229 0,229 1,313 0,199 0,97 ZLS
Ophyra aenescens 3 2,081 0,86 -1,947 0,94 0,81 XLS
Towsendmyia halli 3 -2,553 2,01 2,721 1,455 0,77 ns
Piophilidae 3 -1,517 2,20 2,46 2,69 0,45 *

Histendae 3 -0,018 0,001 1,524 0,001 0,99
Oxyletrum discicolle 4 0,022 0,022 0,261 0,024 0,98 *

StapMmidae 4 -0,193 0,232 1,645 0,285 0,94 ❖

n.s -  não significativo 
* -  significativo no mínimo a 0,05
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Tabela 07 Valores dos parâmetros da função exponencial variância -  a°médiab ajustada por regressão linear 
para os táxons que emergiram durante Fevereiro de 1999 (experimento II) a partir de carcaças de rato 
em decomposição Estimativas dos parâmetros, erro padrão (SE), número de amostras (n), vanância 
explicada pelo modelo (R2) e sigmficância (Prob.) dos valores

Táxonns N Lega se n> se R? Pmiiè

TODAS 11 -0,770 0,533 2,457 0,303 0,88 «

CALLEPHQRIDAE 10 -2,011 1,000 2,587 0,550 0,73 0

COLEOPTERA 9 -0,766 0,962 2,598 0,122 0,98 $

Chrysomya albiceps 3 0,149 2,310 1,89 1,298 0,68 ns
Liiciha exmua 6 -2,169 1,815 2,914 0,896 0,72 *

Oxyletnm discicolle 4 -0,451 0,627 1,634 1,289 0,44 ns
Staphilinidae 5 -0,985 0,370 2,401 0,531 0,87

n s = não significativo 
* -  significativo no mínimo a 0,05

Tabela OS Valores dos parâmetros da função exponencial vanância = a»médiab ajustada por regressão linear 
para os táxons que emergiram durante Março de 1999 (experimento Hl) a partir de carcaças de rato em 
decomposição Estimativas dos parâmetros, erro padrão (SE), número de amostras (n), vanância 
explicada pelo modelo (R2) e sigmficância (Prob ) dos valores.

Táxeiins n L e g a se b se P ipoIh

TODAS 23 -0,935 0,398 2,558 0,247 0,83 *

CALLIPHQRIDAE 10 -1,062 0,290 2,686 0,171 0,97
SARCOPHAGIDAE 4 1,232 0,803 0,918 0,630 0,51 ILS

HYMENQPTERA 4 0,244 0,488 1,630 0,460 0,86 ELS

COLEOPTERA 17 0,096 0,107 1,091 0,197 0,67 ■»

Chrysomya albiceps 4 -0,045 2,158 1,308 1,642 0,24 ns
Lttcdia eximia 9 -3,207 0,427 3,260 0,242 0,96
Towsendmym halh 5 -2,319 1,265 2,420 0,807 0,75 0

Hemencyrtus sp 4 1,031 0,850 0,994 0,749 0,46 ns
Atractodes sp. 4 0,324 0,809 0,536 0,851 0,16 n.s
Histendae 3 0,165 0,728 1,316 1,496 0,43 n.s
Staphiknidae 4 1,059 0,302 -0,051 0,604 0,29

n.s = não significativo 
* = significativo no mínimo a 0,05
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Associação

O coeficiente de correlação phi resultou em valores negativos e positivos em todos 

os expemmentos. Contudo, apenas no experimento I os valores negativos foram 

significativamente superiores aos positivos (x2 = 36,48 -  1 GL - P > 0,000). Comparando» 

se os três experimentos, não ocorreram diferenças significativas entre os valores (KW = 

2,34 -  P = 0,65) mas, o resultado do teste de medianas demonstrou que o número de 

valores acima e abaixo da mediana (»0,04) são significativamente diferentes (X2 = 7,9 2 -2  
GL = P = 0,01).

Embora o número de valores negativos tenha sido maior que o de positivos (Tabelas 

09 a 11, figura 01) a média dos valores não difere significativamente de zero (P = 0,57), o 

mesmo ocorrendo com a distribuição ( W - P  = 0,70).

-1,2 -1 ,0  -0,8 -0 ,6  -0,4 -0 ,2  0.0 0,2 0,4 0,6 0,8 1,0 1,2

P M

Figura 01 Histograma de distnbuiçâo dos valores agrupados do coeficiente de associação Phi para i 
que emergiram de carcaças de raios em decomposição

A associação (tabelas 12 a 14) entre as espécies, medidas pelo coeficiente de 

agregação intraespecífiea de Ives (Q), demonstrou que existem significativamente mais 

associações negativas do que positivas nos experimentos I e Dl (x2 -  P < 0,003) e, que no 

experimento II embora prevaleçam as associações positivas não existe tendência alguma
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(X2 -  P = 0,65) Existe uma diferença significativa entre os três experimentos (KW^os = 

19,42- P <  0,000).

Da mesma maneira o resultado do coeficiente de agregação interespecífica de 

Sevenster (Cs) calculado para os experimentos (Tabelas 15 a 17), demonstrou que existe 

um número maior de associações negativas do que positivas para os três experimentos. 

Embora as associações negativas sejam em maior número, estes valores só são 

estatisticamente significativos nos experimentos I e III (x2 -  P < 0,001). Com relação a 

diferença dos valores de Cs entre os experimentos, ocorreu uma diferença significativa 

entre a localização de suas medianas (KW^o3 -  30,62 -  P < 0,000).
Embora na maioria dos casos os dois índices apresentassem um número maior de 

associações negativas as médias de todos os experimentos não diferem significativamente 

de zero (Tabela 18). A distribuição geral dos valores de Q  e de Cs não difere de zero (W -  

P = 0,07 e P = 0,32 respectivamente).
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Tabela 09 Valores do índice de associação Phi (4») para as espécies que emergiram a partir de carcaças de 
rato em decomposição durante Janeiro de 1999 (experimento I)
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Tabela 10 Valores do índice de associação Phi (4>) para as espécies que emergiram a partir de carcaças de rato 
em decomposição durante Fevereiro de 1999 (experimento II)

alb
=0,57 exm
-0,12 -0,27 finr
0,12 0,20 -0,05 crp
-0,27 0,07 -0,08 -0,11 hli
-0,12 -037 -0,03 -0,05 -0,08 lbe
0,04 0,09 -0,08 038 -0,11 -0,08 ate
0,26 -0,17 -0,16 0,44 030 -0,16 0,17 oxy
-0,40 0,07 036 0,13 0,34 -0,10 030 034 hst
-0,38 -0,02 037 039 0,78 037 038 -0,04 0,83

Tabela 11 Valores do índice de associação Phi (<j>) para as espécies que emergiram a parür de carcaças de rato 
em decomposição durante Março de 1999 (experimento HII)

alb
0,12 exm
-033 -0,06 set
-0,09 0,10 -0,05 xnt
0,09 -0,06 -0,10 -0,05 chi
0,48 0,14 -0,08 -0,04 -0,08 smd
-O39 -0,45 -0,02 -0,13 -0,02 -0,19 bli
-0,09 -038 -0,05 -0,03 -0,05 -0,04 033 plt
037 -0,05 0,09 -0,09 0,09 0,48 032 -0,09 ate
-O32 -0,15 0,16 -0,07 0,05 -0,10 030 <h O -0,01 hmc
-0,07 0,02 0,03 0,16 0,03 033 0,11 0,00 034 -0,02 oxy
032 0,06 -0,09 -0,19 -0,11 032 -0,03 0,00 0,42 -036 035
-0,03 036 -0,09 032 0,15 0,02 -0,03 0,00 0,04 -036 0,02
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Tabela 12 Valores do índice de agregação mteresspecífica de Ives (Q) para as espécies que emergiram 
partir de carcaças de rato em decomposição durante Janeiro de 1999 (experimento I)
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Tabela 13 Valores do índice de agregação mterespecífica de Ives (Q) para as espécies que emergiram a partir 
de carcaças de rato em decomposição durante Fevereiro de 1999 (experimento II)

alb
1,79 exm
-1 -1 fmr

1,70 2,61 -1 crp
-1 -0,29 -1 -1 hli
-1 -1 -1 -1 -1 Ibe

-0,87 2,81 -1 1,86 -0,04 -1 ate
0,52 1,02 -1 6,52 -0,06 -1 1 oxy
-1 0,32 -1 2,08 0,41 0,36 0,36 1,87 hst

5,05 1,62 0,37 2,99 0,13 0,37 0,37 2,29 1,67

Tabela 14 Valores do índice de agregação mterespecífica de Ives (Q) para as espécies que emergiram a partir 
de carcaças de rato em decomposição durante Março de 1999 (experimento III)

alb
-0,25 exm

-1 2,09 set
-1 -0,99 -1 xnt

-0,98 0,23 -1 -1 chi
3,90 2,21 -1 -1 -1 smd
-1 -0,78 =0,31 -1 -0,95 -1 hii
-1 -1 -1 -1 -1 -1 3,04 plt

-0,40 5,2 3,20 -1 -0,09 1,95 -0,03 -1 ate
-1 -0,96 0,81 -1 0,22 -1 -0,45 -1 -0,88 hmc

-0,72 2,45 3,01 0,02 0,26 0,02 -0,67 -1 -1,90 -0,54 oxy
0,01 2,7 -0,20 -1 -0,35 2,4 -0,31 -1 1,69 -0,89 1,49 hst
0,10 3,42 -0,30 =0,3 -0,07 1,04 -0,35 -1 2,28 -0,85 1,74 3,51
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Tabela 15 Valores do índice de agregação interespecífica de Sevenster (Cs) para as espécies que emergiram a 
partir de carcaças de rato em decomposição durante Janeiro de 1999 (experimento I)
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Tabela 16 Valores do índice de agregação interespecífica de Sevenster (Cs) para as espécies que emergiram a 
partir de carcaças de rato em decomposição durante Fevereiro de 1999 (experimento II)

alb

-0,30 exm

-1 -1 fmr

-0,32 0,99 -1 crd

-1 -0,55 -1 -1 hli

-1 -1 -1 -1 -1 Ibe

-0,27 0,27 -1 1,20 -0,45 -1 ate

0,002 0,71 -1 6,58 -0,81 -1 1 oxy

-1 0,49 -1 2,34 -0,4 10,11 0,58 3,04

-0,17 0,3 0,64 2,21 -0,51 0,65 0,26 1,36

Tabela 17 Valores do índice de agregação interespecífica de Sevenster (Cs) para as espécies que emergiram a 
partir de carcaças de rato em decomposição durante Março de 1999 (experimento Hl)

alb
-0,25 exm

-1 2,09 set
-1 -0,99 -1 xnt

-0,98 0,23 -1 -1 chi
3,90 2,21 -1 -1 -1 smcS
-1 -0,78 -0,31 -1 -0,95 -1
-1 -1 -1 -1 -1 -1

-0,40 5,2 3,20 -1 -0,09 1,95
-1 -0,96 0,81 -1 0,22 -1

-0,72 2,45 3,01 0,02 0,26 0,02
2,7, -fij 2£li ■4, -QiSS, 2̂ 4»

(T.W 3,42* -cr, 30* -0*,27* -o;ot

hli
3,04 plt
-0,03 -1 ato
-0,45 -1 -0,88 hmc
-0,67 -1 -1,90 -0,54 oxy
-®,3>1i -1i 1..4& iMfc
-cr,35* -t -o;g§" t.ra 3 ,st s$
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Tabela 18. Probabilidade de diferenças entre as médias obüdas nos três experimentos pelos índices de 
agregação interespecífica de Ives (Cj) e Sevenster (Cs) e uma média igual a zero

Experimento Ci Cs
Probabilidade Probabilidade

I 0,528 ± 5,28 0,508 ±6,72
ns ns

II 0,563 ± 1,77 0,283 ± 2,09
ns ns.

m 0,10 ±1,52 -0,10 ±1,12
ns ns

Facilitação da Coexistência

A análise dos valores pareados para do efeito da agregação intraespeeíflca (A) 

demonstrou que a maioria dos valores é superior a um (ln A > 0 -  figura 02). 
Especificamente, em todos os experimentos os valores de A foram significativamente 

diferentes de uma distribuição com média um (W -  P < 0,001 em todos os casos).

Existe, também uma diferença significativa da variável A entre os experimentos 

(KW2.160 = 9,37 — P = 0,009) sendo que nos experimentos I e UH a mediana é superior ao 

valor dois (2,0) e nos experimento II inferior.
Os resultados das análises do efeito da agregação intraespecífica das espécies e seus 

competidores potenciais combinados (Aagr -  Tabela 19) demonstram que todos os valores 

excedem um (Aagr > 1 -  Figura 03) significativamente (W -  P < 0,000). Uma comparação 

entre os experimentos demonstrou não haver diferenças significativas (KW2.44 = 5,114 -  P 

= 0,07) entre eles.
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2 0 2 4 6 8 10 12 14 16 18
L n (A )

Figura 02 Valores da relação entre a agregação intraespecífica com a interespecífica (Ln A) para os 
experimentos I (A), II (B) e M (C)

-4 -2 0 2 4 6 8 10 12 14 16

Figura 03. Valores do efeito relativo da agregação intraespecífica de cada espécie e todos os seus 
competidores potenciais combinados (A^) em cada experimento
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DDSÜUSSÃ®

As premissas do modelo da agregação estabelecem que em ambientes com 

heterogeneidade espacial a agregação de um competidor superior permite o estabelecimento 

no sistema de outros competidores (Atkinson <& Shorrocks, 1981; Hanski, 1981). Tais 

afirmações baseiam-se na existência de áreas (carcaças, frutos ou fungos) em que a média 

dos indivíduos deste competidor superior será pequena ou zero (áreas não utilizadas) 

permitindo assim, que uma espécie que normalmente seria excluída permanecesse (Hanski, 
©p. d i;  Sevenster, 1996).

Embora o modelo tenha sido descrito para um par de competidores apenas (Ives, 

1988a) a extensão de suas premissas a interações competitivas multiespecífícas 
permanecem válidas devido a robustez de suas premissas (Ives <& May, 1985).

As premissas do modelo incluem a existência de agregação das espécies na 

comunidade e a ausência de associações entre estas mesmas espécies.

Todas as espécies estudadas nesta comunidade apresentaram valores dos índices 

estunadores de agregação consistentes com as predições do modelo. A grande maioria dos 
valores são superiores aos encontrados na literatura (cf. Atkinson & Shorrocks, 1984; Ives, 

1988b; Ives, 1991; Sevenster, 1996).

Os dados apresentados somam-se a uma vasta literatura que evidencia o padrão de 

distribuição agregada das espécies que se utilizam de ambientes efêmeros como sítios de 

oviposição (Atkinson <& Shorrocks, 1984; Rosewell ®t a i, 1990)

Embora existam varias evidências, estas decorrem da utilização de índices como o 

expoente K  da distribuição binomial negativa e do índice I  (razão variância/média) além da 

maior parte estar baseados em espécies frugívoxas e fungívoras (cf. Atkinson <& Shorrocks, 

1985; Shorrocks ã. Rosewell, 1986; Rosewel ®t 1990). Tais índices embora úteis, 
modelam distribuições discretas e/ou possuem uma relação de densidade dependência 

(Pielou, 1977; Rrebs, 1989).

Os valores de I  descritos para a comunidade necrófaga do campus da Universidade 

Federal do Paraná (CMJFPM) são significativamente diferentes do que seria esperado em 

uma distribuição ao acaso da mesma maneira que descrito em outros estudos com 

comunidades necrófagas (Hanski <& Kuusela, 1977, Beaver, 1977; Kuusela Hanski, 

1982; Blackith & Blackith, 1990).
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Embora os resultados de todos os táxons ou grupos de táxons demonstrem 

agregação tais dados não são comparáveis entre si já que o valor máximo de I é função da 

média (Krebs, 1989). Desta forma, o coeficiente de Green (G) demonstra que embora as 

espécies estejam todas agregadas, as mais abundantes ocupam uma quantidade maior de 

carcaças e possuem uma agregação relativa menor.

Tais características podem ser produto da abundância local das espécies (Hanski ®4 

alo, 1983) e/ou de suas habilidades de colonização (Nee ®tt aL, 1991). O índice de Green 

correlaciona-se negativamente com a abundância dos adultos (capítulo 01, tabela 01, pág. 

11) sugerindo que, tanto a abundância quanto a habilidade de colonização podem ser 

responsáveis pelo padrão encontrado da mesma forma que o sugerido para outros micro­

cosmos (Warren <& Gaston, 1997)

A relação entre média e variância pode ser descrita como uma função exponencial 

(Taylor, 1961). Da mesma maneira, o expoente K  da distribuição binomial negativa varia 

com a densidade dos competidores. Desta forma não poderia ser usado como descritor do 

grau de agregação de um sistema como postulado por Shorrocks @4 aL (1979, entre outros).

A partir destas constatações a relação exponencial entre a variância e média 

(variância -  a«médiab ) foi incorporada ao modelo (Atkinson <& Shorrocks, 1981). Este 

modelo descreve bem, na maioria dos casos desta comunidade (CNUFPR), a relação entre a 

média e a variância como previamente encontrado em outros estudos (Atkinson à. 

Shorrocks ®p« ©54»; Rosewell @4 aL, 1990).
Os casos onde a relação exponencial não foi significativa, correspondem aos 

menores valores amostrais (tabelas 06 a 08) que podem, dependendo do valor das médias e 

das variâncias em cada carcaça, produzir ajustes fiacos do modelo (Routledge & Swartz, 

1991; Hagstrum ®4 aL, 1997).
As variações do intercepto (log a) e do coeficiente angular (b) na CNUFPR são 

maiores do que a variação apresentada em outros trabalhos (Rosewell ©p» dfc,; Sevenster & 

Van Alphen (1996). O valor médio do coeficiente angular encontrado na CNUFPR foi dois 
(2,0) sendo que, este foi o valor utilizado por Hanski (1981) quando da formulação de uma 

versão do modelo.
Os valores destes dois parâmetros não foram diferentes entre experimentos. Este 

resultado pode indicar que um mesmo mecanismo pode estar agindo na relação entre média



Agregação e coexistência em uma comunidade necrófaga 63

e variância entre as várias espécies. Embora os valores de a e b não são significativamente 

diferentes entre experimentos, a variação de a é mrnito maior (duas magnitudes) que a de b. 

Tais variações de a podem ser causadas por uma mudança na linha de regressão (aumento 

da variância) ou por uma “modificação do meio” (variação espacial) como observado em 

outros sistemas (Taylor, 1984; Taylor ®t aL, 1998).

O índice de agregação de Ives (Ji) e de Sevenster (Is) fornecem medidas da 

agregação que podem ser compreendidas como o aumento proporcional de indivíduos (Ji) 

ou da densidade (Js) dos competidores em relação a sua distribuição ao acaso. Todos os 

valores de Ji e Is demonstram que ocorre um aumento significativo de competidores em 

relação a sua distribuição ao acaso. Estes valores são, em geral, maiores do que os 

registrados em comunidades de drosofilídeos (Sevenster, 1996) e carcaças (Ives, 1991).

As diferenças nos valores entre os índices refletem a diferença na utilização do 

número de indivíduos e densidade dos indivíduos. Quando os ambientes são relativamente 

homogêneos o número de indivíduos fomece uma boa estimativa da agregação. Já, para o 

caso de ambientes com tamanhos muito vanados Ji tende a subestimar a agregação devido a 

variação entre os ambientes. Assim Is fomece estimativas melhores quando os ambientes 

são extremamente variáveis. Embora exista esta variação, qualitativamente os resultados 

são o mesmos.
A utilização de indivíduos que emergem das carcaças para a análise de agregação 

requer que a mortalidade no estágio larval seja densidade independente (Ives, 1988a) caso 

contrário, as estimativas tenderão a ser inferiores a agregação original da fêmeas (Ives, ©p» 

entfo).
Em dípteros necrófàgos a mortalidade é densidade-dependente (Von Zuben ©ti &Q., 

1993) mas, atua apenas após um determinado limiar (capacidade suporte). Até atingir este 

limiar o efeito da densidade é principalmente sobre o tamanho do adulto (Beaver, 1973; 

Putman, 1977; Hanski, 1987, entre outros). Mesmo considerando que os valores foram 

subestimados não ocorreria nenhuma mudança qualitativa nos resultados.
Ao nível da comunidade o coeficiente phi indicou que, na maioria dos casos, a 

covariação entre as espécies tende a zero embora, os valores negativos foram em número 

maior que os positivos.
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Os coeficientes de agregação interespedfica de Ives (Q) e de Sevenster (Cs) são 

mais sensíveis a variação dos dados do que o coeficiente phi. Utilizando-se destes 

coeficientes a maioria dos valores nos experimentos I e II são negativos. Os valores de Q  e 

de Cs estão próximos ao valor zero. Valores negativos de C, provavelmente não refletem 

uma repulsão entre as espécies e sim a utilização de carcaças pequenas, que contém menor 

número espécies reduzindo assim as possibilidades de interação.

A associação neutra entre as espécies é premissa do modelo (Hanski, 1981, 
Shonrocks ®4 &L, 1984). Em geral as médias das distribuições dos valores (phi, C) não 

diferem dos valores preditos (Beaver, 1977; Shorrocks ©4 a i, 1990; Ives, 1988a; Sevenster, 

1996b) embora existam valores discrepantes (Beaver, 1977; Shorrocks ©4 a i, 1990; Jaenike 

<& James, 1991; Johannesen Loeschcke, 1996).

A presença de valores negativos facilitaria a coexistência, já que determinaria a 

utilização de regiões diferentes no espaço (Hanski, 1981) Da mesma forma, Ives (1988b) 

demonstrou matematicamente que covariâncias positivas tendem a dificultar a coexistência 

embora, essa influência em ambientes efêmeros é muito menor quando comparada a um. 

ambiente homogêneo.

O efeito da agregação intraespecífica na coexistência foi avaliado através da relação 

entre agregação intraespecífica e interespecífica (A - Ives, 1988a). Todos os valores 

excederam o valor unitário indicando uma magnitude maior da agregação intraespecífica. 

Este mesmo padrão foi encontrado em comunidades de drosófilas (Sevenster ã, Van 

Alphen, 1996; Shorrocks Sevenster, 1995).
Levando-se em conta que as espécies competem com um arranjo das espécies 

presentes no sistema (Shorrocks <& Rosewell, 1986) os valores de A utilizando-se de todos 

os competidores possíveis permanecem superiores ao valor unitário implicando na 

coexistência de todas as espécies possíveis. De uma maneira geral os menores valores de 

Aagr estão associados com os predadores e parasitóides. Tais espécies possuem suas 

dinâmicas ligadas aos hospedeiros e presas (Hassel <& Waage, 1984; Jones @4 &L, 1994) 
sendo que A não representa biologicamente a possibilidade de coexistência nesta 

comunidade.
Valores de Aggr superiores a um valor unitário também foram encontrados por 

Shorrocks <& Sevenster (1995) e Sevenster & Van Alphen (1996).
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Uma característica biológica importante das moscas mecrófagas é a 

oviposição/Iarviposição de grupos de ovos/larvas, o que poderia acarretar um padrão 

agregado mas que não teria efeito final na coexistência (Ives, 1990). Não ocorreria efeito 

sobre a coexistência porque existe a possibilidade de mortalidade devido a densidade. 

Como citado anteriormente estes efeitos só ocorrem a partir de uma determinado nível de 

densidade, até este ponto a mortalidade não será densidade dependente (Beaver, 1973, 
Putman, 1977, Hanski, 1987, entre outros).

Caso a capacidade suporte não seja atingida, o efeito da densidade será mínimo e a 

o recrutamento será realizado nesta população, o que Mo ocorreria sem a agregação do 

competidor superior (Shorrocks & Rosewell, 1986)

Mesmo não considerando a ocorrência de mortalidade, a redução no tamanho possui 

custos associados (Roff, 1992), que podem interferir com a diversidade do sistema. Da 

mesma forma, outros fatores como respostas Mo lineares a densidade (Pnnkkila & Harnki,

1995), variações demográficas (Sevenster <& Van Alphen, 1993) e hierarquias competitivas 

(Begon <& Wall, 1987) podem influenciar o mosaico de relações entre as espécies.

C Q M C L U B k ú

Os dados expostos acima confirmam as premissas gerais associadas com o modelo 

da agregação indicando que este é um mecanismo importante de manutenção da 

diversidade neste tipo de comunidade.
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A eomunidade que utiliza-se de carcaças no campus da Universidade Federal do 

Paraná é composta por aproximadamente 26 espécies (capítulos I e II desta tese). 

Destas, apenas cinco não são necrótfagas, perfazendo uma nqueza de duas espécies de 

parasitóides e três espécies de predadores.

De uma maneira geral, comunidades de ambientes efêmeros possuem um 

variação espacial muito grande na distribuição das populações (Hanski, 1981; Atkinson 

& Schorrocks, 1984, capítulo II desta tese). Esta variação tende a afetar, da mesma 

forma, a distribuição de espécies de níveis tráficos superiores (Hassell & Waage, 1984; 

Taylor, 1988; Comins ®tt ®L, 1992).

Esta heterogeneidade ambiental tem sido considerada como um fator chave na 

dinâmica populacional de vánas espécies (Hassell, 1982), sendo que modelos teóricos 

tem demonstrado que qualquer fator que leve a uma distribuição agregada de predadores 

e parasitóides tenderá a contribuir para a estabilidade das populações (May, 1978; 

Hassell ®t ®i, 1991).
A maneira pela qual parasitóides e predadores respondem a variações na 

densidade do hospedeiro é denominada como resposta funcional (Hassell & Anderson, 

1990). Em ambientes efêmeros esta resposta possui a tendência de variar de ambiente 

para ambiente, devido às características comportamentais e/ou fisiológicas das 

diferentes espécies (Hassell ã, Anderson, 1990).

A forma de tais respostas varia de uma correlação densidade-dependente até uma 

densidade-independente ou ainda exibindo uma relação densidade-invariante (Walde <& 

Murdoch, 1988).
Em comunidades efêmeras, o efeito da pnedação e do parasitismo na estruturação 

da comunidade é provavelmente suplantado pelo efeito da agregação. As taxas de 

parasitismo e de predadores encontradas em campo são normalmente baixas (Beaver, 
1986; Schoenly, 1990; Sevenster ã, Van Alphen, 1996; Souza & Linhares, 1997; SmMi 

ã  Wall, 1997).
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Por ontro lado, estudos de laboratório descrevem efeitos sensíveis de predadores 

em seus hospedeiros, podendo levar a coexistência na comunidade via predação 

(Woríhem, 1989; Hu ék, Frank, 1997).

Baseado nessas questões, este capítulo tem como objetivos determinar quais 

características da comunidade necrófaga influenciam a presença de predadores e 

parasitóides. Procurando responder especificamente: Qual a relação entre a porcentagem 

de parasitismo e a densidade dos hospedeiros?, Qual a relação entre o tempo de 

exposição da carcaça e a taxa de parasitismo? e testar a possibilidade de existir uma 

variável que possa descrever a probabilidade de uma determinada carcaça ter 

parasitóides ou predadores.

RMTEG1ÂL i  IÜÉT®B)©S

Â metodologia relativa à instalação dos experimentos, ooleta © 
« d e r j i i f i e s ç S ©  dos exemplares neerófagos está desenta no Capítulo I desta tese.

Coleta dos Exemplares

Os espécimes de Coleoptera foram coletados diretamente sobre as carcaças com 

o auxílio de pinças. Após a coleta foram sacrificados em acetato de etila e guardados a 

sêco.

Com relação aos Hymenoptera, estes foram coletados após emergirem, 
sacrificados com acetato de etila e guardados em álcool a 70%.

IdertWcação dos Exemplares

A identificação das espécies de Hymenoptera ParasMca foram realizadas pelo 

Professor Vinalto Graf do Departamento de Zoologia da Universidade Federal do 

Paraná.
A espécie de Silphidae, Oxyletnm discicolle, foi determinada no Departamento 

de Zoologia da Universidade Federal do Paraná. Os demais grupos foram identificados 
até família sendo considerados neste estudo como uma morfo-espéeie.

Todas as espécies estudadas encontram-se depositados junto a Coleção de 

Entomologia Padre Jesus Santiago Moure do Departamento de Zoologia da 

Universidade Federal do Paraná.
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Anâhse estatística

As análises estatísticas foram utilizadas com o objetivo de se detectar padrões de 

estrutura na base de dados coletada. Foi utilizada apenas uma base de dados: adultos 
criados.

Os procedimentos relativos a análise da homogeneidade das variâncias bem 

como da normalidade dos dados seguiram o descrito no primeiro capítulo desta tese

Foi utilizada uma ÂNQVA unifatorial, e o teste de Kruskal-Wallis (KW), uma 

análise de variância não paramétrica, para testar o efeito do experimento com relação as 

variáveis consideradas.

Após ter sido feito o teste de Kruskal-Wallis foi realizado um teste de medianas, 

que corresponde a uma tabela de contingência aonde as entradas são o número de casos 

em cada amostra que ocorrem acima e abaixo do valor da mediana. A partir desta tabela 

computam-se os valores do %2 comparando-se então com a hipótese nula de que 50% 

dos casos seriam encontrados acima da mediana e 50% dos casos abaixo.

Para se testar a correlação entre duas variáveis foi utilizado o coeficiente de 

correlação de Sperman (rs) (Potvin & Roff, 1993).

Para se examinar a relação entre uma variável dependente dicotômica (discreta) 
e uma ou mais variáveis independentes foi utilizada uma regressão logística (Trexler & 

Travis, 1993). Para se testar quais variáveis seriam melhores preditoras foi feita uma 

análise hierárquica aonde variáveis são retiradas ou incoiporadas a um modelo inicial.
Todos os testes foram realizados no programa Statistica 5.1 (StatSoft Inc.,

1996).

Durante o estudo foram coletados 943 espécimens pertencentes as Ordens 

Coleoptera e Hymenoptera (Tabela 01). Os valores do número total de indivíduos bem 

como seu desvio padrão estão descritos na tabela 01.
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Tabela  01 Nú m ero  total, m édia  e  desvio  padrão  d e  predadores e  parasitóides coletados em

CARCAÇAS DE RATOS EM DECOMPOSIÇÃO NO CAMPUS DA UNIVERSIDADE FEDERAL DO PARANÁ

durante Janeiro  (exp.I), Fevereiro (exp II) e  M arço  (ex p. m) d e 1999.

Espécie média Desvio
padrão

Exp. I ExpU Expm Total

Ichneumomidae Atractodes sp 88 55,61 30 71 163 264
Encyrtidae Hemencyrtus sp - - - - 171 171
Silphidae Oxyletnm ãiscicolle 51 7,11 61 45 47 153
Histendae Gen esp não deí 35 17,56 34 14 57 105
Staphilimdae Gen esp não deí 83,33 12,49 89 95 66 250

Com relação à variação temporal entre os experimentos, as espécies de 

Coleoptera Mo apresentaram diferenças em seus valores de mediana (KW - Oxyletnm  

discicolle -  P = 0,37; Histeridae -  P = 0,70 e StapMlinidae -  P = 0,93). Da mesma 

maneira, Atractodes sp. também não teve suas frequências de ocorrência diferentes 

entre os experimentos (KW -  P = 0,07).

Como não ocorreram diferenças significativas entre o número de exemplares 

coletados por experimento em nenhuma das espécies analisadas e, as espécies de 

Coleoptera não apresentam diferença significativa entre si (KW y» -  P = 0,06), as 

espécies de Coleoptera serão agrupadas (Predadores) e os dados referentes aos três 

experimentos agrupados para Coleoptera e Atractodes sp..

Respostas a vanação ambiental

A posição que a carcaça estava em campo (posição no “grid”) não afetou 

significativamente nenhum dos três grupos anteriores: Predadores (KW -  P = 0,51), 

Atractodes sp. (ÂNQVA -  P = 0,14) e Hemencyrtus sp. (ANOVA -  P = 0,21).

Com relação ao tamanho da carcaça (peso), Atractodes sp. possui uma relação 

positiva significativa com este fator (rs = 0,65; P = 0,02; n = 12) mas, Hemencyrtus sp. 

e o grupo dos predadores embora demostrando variação (Fig. 02), não apresentam esta 
relação significativamente diferente da esperada ao acaso (Hemencyrtus sp. = rs = 0,20; 
P = 0,74; n = 05; Predadores - rs = 0,16; P = 0,11; n = 97).
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Peso (In)
F ig u ra  02 R e la ç ã o  e n tr e  o  p eso  d a  c a r c a ç a  e  a  f re q ü ê n c ia  d e  â  tr a c to d e s  sp. (A), H em en cyrtu s 

sp (B) e  P re d a d o re s  (C ). A m bos o s  e ix o s  e s tã o  em  e s c a la  lo g a r ítm ic a

O número de espécimens que emergiram da carcaça é um fator que se 

correlaciona significativamente com o número de Atractodes sp. presentes nas carcaças 

(rs = 0,83; P < 0,000; n = 12) mas, para Hemencyrtus sp. (rs = =0,20; P — 0,62; n = 05) e 

o grupo dos predadores (rs = 0,09; P = 0,37; n = 97) esta correlação não ocorre (Fig. 03).

A densidade dos indivíduos que emergiram da carcaça é uma fator que não se 

correlaciona significativamente com nenhuma das espécies ou grupos de espécies 

considerados (Fig. 04). As correlações são: Atractodes sp. (rs = 0,44; P = 0,14 ; n = 12), 

Hemencyrtus sp (rs =0,10; P = 0,87; n = 5) e, para o grupo dos predadores (rs ==0,04; P 

= 0,64; n = 97).
A taxa de parasMsmo foi correlacionada negativamente com a densidade de 

hospedeiros para Atractodes sp.( rs = =0,71; P = 0,01 ; n = 11) e, positivamente para 

Hemencyrtus sp. (rs =0,30; P = 0,62; n = 5).
Em todas as análises citadas acima, o agrupamento predadores apresentou muita 

variação nos dados, um fator que pode dificultar a observação de padrões de correlação. 
Desta forma as análises foram repetidas para as três espécies separadamente. Com 

relação as variáveis peso e densidade, nenhuma das três espécies apresentou correlação 

significativa (Fig. 05).
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Abundância (Ln)
F igura  03. Relação  en tre  a  abundância  d e  indivíduos que em ergiram  d e  carcaças em

DECOMPOSIÇÃO NOS TRÊS EXPERIMENTOS COM A FREQUÊNCIA DE OCORRÊNCIA DE ÂTRACTODES SP 
(A ), HEMENCYRTUS SP (B) E PREDADORES (C) AMBOS OS EKOS ESTÃO EM ESCALA LOGARÍTMICA.
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F igura  04 Relação  entre a  densidade d e  indiv íd u os que em ergiram  d e  carcaças em
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Entretanto, para a variável número de espécimens, todas as três correlações 

foram significativas: Oxyletrum discicolle (rs = 0,35; P = 0,02; n = 42); Histeridae (rs = 

0,49; P = 0,000; n =26) e, staphilinidae (rs = 0,67; P = 0,000; n -  32).

Oxyletrum discicolle Histendae

U U W C U U U U

Peso(Ln)

Abundância (Ln)

Staphilmidae

n o u u v «• c

Densidade

Figura  05 Relação  entre a s espécies d e  Coleoptera  e  a s variaveis peso , abundância  e

DENSIDADE AMBOS OS EIXOS ESTÃO EM ESCALA LOGARÍTMICA

Outra variável utilizada foi o tempo de permanência da carcaça no campo (Fig. 
06). Esta variável não se correlacionou significativamente com o grupo dos predadores 

(rs = 0,04; P = 0,56; n = 171) nem com Hemencyrtus sp. (rs -  =0,24; P = 0,18; n = 5). 

Para os Atractodes sp. a correlação foi significativa (rs = 0,37; P < 0,00; n -  92). As 

espécies que compõem o grupo dos predadores também não se correlacionam 

significativamente com o tempo de permanência da carcaça em campo (P > 0,40).
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Tempo de permanência no campo (dias)

Figura  06 Relação  entre o  tem po  d e  perm anência  d a  carcaça  n o  cam po  e  a  freqüência  d e

OCORRÊNCIA DE ÁTRACTODES SP (A ) ), HEMENCYRTUS SP. (B) E PREDADORES (C ) O EIXO DAS 

ABCISSAS ESTA EM ESCALA LOGARÍTMICA

Embora em números absolutos as variáveis discutidas acima não apresentem 

uma boa correlação com a fiequência de parasitóides e predadores encontrados nas 
carcaças, podem interferir com a probabilidade de ocorrência de parasitóides ou 

predadores.

Os resultados da regressão logística para Atractodes sp. utilizando-se de um 

modelo Merarquizado por retirada de variáveis, indicam que as variáveis mais 
importantes são o peso e abundância ou densidade (Fig. 07). O efeito da retirada da 

abundância em um modelo contendo densidade não gera resultados significativos ao 

passo que, ao retirar-se a variável densidade de um modelo com abundância, gera uma 

diferença significativa (Fig. 07).

Para os predadores (Fig. OS), o mesmo modelo não foi significativo (P = 0,12). 

A variável peso quando analisada separadamente é significativa (P -  0,02) embora, sua 

retirada não cause alteração significativa.
O parasitóide Hememcyrtus sp. teve apenas o modelo básico (peso + abundância 

+ densidade) e o modelo (peso + densidade) significativos. Quanto a diferença na 

hierarquia dos modelos apenas os dois citados diferiram (Fig. 09). Vários valores das 

variáveis foram abaixo de 0,10 demonstrando uma tendência.
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Figura 07 Diagrama demonstrando o modelo hierárquico relacionando as variaveis peso
(TAMANHO DA CARCAÇA), ABUNDÂNCIA E DENSIDADE (DAS ESPÉCIES NECRÓFAGAS) COM A 
PROBABILIDADE DE OCORRÊNCIA DO PARASITÓIDE ÁTRÃCTODES SPJEM CARCAÇAS EM NEGRITO ESTÃO 
INDICADOS MODELOS SIGNIFICATIVOS AO MINIMO DE 0,05 ÂSTERISCOS INDICAM MODELOS QUE SÃO 
SIGNIFICATIVAMENTE DIFERENTES DO HIERARQUICAMENTE ANTERIOR E N.S INDICA QUE O MODELO 
ANTERIOR E O ATUAL NÃO DIFEREM TOBAS AS PONTAS DE SETAS INDICAM A VARIÁVEL QUE NÃO FOI 
RETIRADA NA ANALISE

Peso + Abundância + Densidade

n.s.
n.s.

V

Figura 08. Diagrama demonstrando o modelo hierárquico relacionando as variaveis peso
(TAMANHO DA CARCAÇA), ABUNDÂNCIA E DENSIDADE (DAS ESPÉCIES NECRÓFAGAS) COM A 
PROBABILIDADE DE OCORRÊNCIA DOS PREDADORES EM CARCAÇAS EM NEGRITO ESTÃO INDICADOS OS 
MODELOS SIGNIFICATIVOS AO MÍNIMO DE 0,05. ASTERISCOS INDICAM MODELOS QUE SÃO 
SIGNIFICATIVAMENTE DIFERENTES DO HIERARQUICAMENTE ANTERIOR E N.S INDICA QUE O MODELO 
ANTERIOR E O ATUAL NÃO DIFEREM. TODAS AS PONTAS DE SETAS INDICAM A VARIÁVEL QUE NÃO FOI 
RETIRADA NA ANALISE
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P@s© +  A lbiBimtdlliimffifiai +  BennsMffidl©

Figura 09. Diagram a  dem onstrando  o  m odelo hderárquico relacionando  as váriaveís peso
(TAMANHO DA CARCAÇA), ABUNDÂNCIA E DENSIDADE (DAS ESPÉCIES NECRÓFAGAS) COM A 
PROBABILIDADE DE OCORRÊNCIA DO PARASITÓIDE HEMENCYBTUS SP EM CARCAÇAS. EM NEGRITO ESTÃO 
INDICADOS OS MODELOS SIGNIFICATIVOS AO MÍNIMO DE 0,05. ASTERISCOS INDICAM MODELOS QUE SÃO 
SIGNIFICATIVAMENTE DIFERENTES DO HIERARQUICAMENTE ANTERIOR E, N.S INDICA QUE O MODELO 
ANTERIOR E O ATUAL NÃO DIFEREM TODAS AS PONTAS DE SETAS INDICAM A VARIÁVEL QUE NÃO FOI 
RETIRADA NA ANÁLISE.

© ostgyssÂ ©

A riqueza de predadores e parasitóides eneontrados neste estudo é muito 

próxima do encontrado em outras comunidades (Beaver, 1977; Smith & Wall, 1997). 

Da mesma forma, as taxas de ocorrência encontradas são muito baixas para permitirem 

uma atuação na estruturação da comunidade. Sugerindo, assim, que o mecanismo da 

agregação deva ser o responsável pela estruturação (capítulo II desta tese).

Embora sugerindo-se que o parasMsmo e a predação não sejam mecanismos 
importantes na estruturação desta comunidade, a forma com que estas espécies 

respondem a variação espacial de seus hospedeiros e, desta forma à heterogeneidade do 

meio, são questões importantes para a dinâmica destas populações.
A primeira resposta dos predadores e parasitas com relação a variação ambiental 

é sua distribuição agregada na área (May, 1978; Hanski, 1981; Smith ã. Wall, 1997; 
capitulo O desta tese).

Na comunidade necrófaga do campus da Universidade Federal do Paraná esta 

agregação parece ocorrer devido à presença de carcaças mais atrativas para seus
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hospedeiros, já que não ocorreram diferenças significativas das frequências de parasitas 

e predadores com relação a posição da carcaça.

Os estímulos utilizados para procurar os hospedeiros são normalmente químicos 

(Dyer <& Landis, 1997). A microtopografia ambiental também influencia no movimento 

em várias espécies de insetos (Wiens ®tt aL, 1995) o que também pode ocorrer com a 

distribuição das carcaças no ambiente.

Existem sugestões que a maximização do encontro do hospedeiro/presa seria 

feito através da discriminação entre áreas de alta e baixa densidade (Monrison <& Strog, 
1980; Hassel Andersom, 1990).

Para Atractodes sp ocorreu uma agregação maior em carcaças maiores, que por 

sua vez permitem o desenvolvimento de mais indivíduos (abundância), embora possuam 

uma densidade menor (capítulo 1 desta tese). A resposta funcional de Atractodes sp. é 

densidade dependende com a abundância do hospedeiro e, a porcentagem de 

parasitismo é inversamente relacionado com a densidade do hospedeiro, o que esta de 

acordo com o encontrado para os hospedeiros em relação as carcaças (capítulo 1 desta 

tese). Este gênero foi coletado por Payne (1971) em carcaças de porcos, sendo 

considerado por este autor como um generalista.

Com relação à resposta funcional, as espécies de Ichneumoniidae têm 

apresentado uma resposta inversamente relacionada entre a densidade e a porcentagem 

de parasMsmo. Dos nove gêneros citados em Walde & Murdock (1988) sete possuíam 

respostas densidade-dependente inversa
Esta tipo de resposta pode ocorrer devido ao tempo de procura não estar 

relacionado com a densidade de hospedeiros (Molumby, 1995) e sim com variações 
diárias deste comportamento (Dyer <& Landis, 1997), embora outras explicações 

envolvendo número de oviposições e tempo de manuseio do hospedeiro também são 

eirperimentahnente possíveis (Hassell & Waage, 1984; Walde ã, Murdock, 1988).

Como ocorreu uma correlação positiva entre tempo de exposição da carcaça e 

frequência de Atractodes sp. é possível hipotetizar que a procura pode variar com a 

densidade dos sítios disponíveis, isto é, dependendo do número de sítios as respostas 
podem variar desde densidade inversa até densidade dependente.

A espécie Hemencyrtus sp., ao contrário de Atractodes sp., respondeu 

diferentemente as variáveis analisadas, apresentado uma relação inversa com o tamanho 

da carcaça e a abundância e, uma resposta positiva com relação a densidade. O espectro
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de peso de carcaças que Hemmcyrtus sp. utilizou enquadra-se nas classes A e B, com 

predomínio de A o que podaria levar a um a relação entre abundância e frequência de 

parasMsmo negativa.

Por outro lado, a relação positiva entre porcentagem de parasitismo e densidade 

de hospedeiros para os Chalcidoidea tem sido considerada como dependente da escala 

(Walde & Murdock, 1988). As espécies deste grupo possuem tamanho reduzido (< 

4mm) e, devem possuir áreas de busca menores, resultando desta forma em agregações 

em escalas espaciais menores (Walde <& Murdock, 1988). Assim, o tempo gasto na 

procura dos hospedeiros tenderia a ser menor do que tempo gasto parasitando, o que 

levaria a uma resposta densidade dependente (Hassell <& Waage, 1984).

A correlação negativa encontrada entre o tempo de exposição da carcaça e a 

frequência de Hemmcyrtus sp. pode ser uma evidência de que as buscas são rápidas.

Hanská (1981) estabeleceu que a coexistência das espécies em uma comunidade 

efêmera pode ser facilitada pela presença de um predador desde que: (a) as presas 

fossem agregadas com covariância zero; (b) os predadores forrageassem aleatoriamente 

entre ambientes e, (c) os predadores estivessem agregados em áreas com maior 

abundância de presas.
Neste estudo, as presas e predadores estão agregados e não possuem covariação 

significativa entre si (capítulo n , desta tese). É também provável que a busca por presas 

seja aleatória devido a não existência de relação entre a posição da carcaça e a 

frequência de predadores. Além de existir uma relação significativa entre predadores e 

abundância, tanto no nível de espécies/morfoespécies consideradas. Quando 

considerados como uma única unidade -  Predadores -  a relação não ocorre, indicando 

que as espécies devam estar respondendo de forma diferente à heterogeneidade 

ambiental.
Sendo assim os pressupostos feitos por Hanski (1981) sobre a distribuição dos 

predadores parecem coincidir bem com os dados de campo. Questões sobre facilitação 

de coexistência deveriam incluir estudos sobre a demografia de presas e predadores mas 
evidências de laboratório sugerem que a predação pode facilitar a coexistência em 

comunidades efêmeras (Worthem, 1989; Hu Frankael, 1997).
Os predadores neste estudo tendem a ser generalistas, já que o ambiente é 

espacialmente e temporalmente irregular, existe a tendência a uma expansão de dieta 

(Sowig, 1997) e de uma resposta agregativa (Krebs, 1994).
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Para os Hymenoptera as probabilidades de determinada carcaça ter ou Mo 

parasitóides e/ou predadores foi relacionada com a densidade dos hospedeiros e o 

tamanho da carcaça» sendo que para os predadores a única variável que influenciou esta 

probabilidade foi o tamanho da carcaça. Tais características estão de acordo com a 

discussão destas variáveis separadamente.

Embora influenciados pela mesma variável, densidade, os Hymenoptera 

respondem diferentemente à sua variação» refletindo variações comportamentais e 

temporais. Já para os predadores as respostas são mais homogêneas, embora não seja 

possível associar respostas funcionais com os dados de campo para melhor diferenciar 

entre os grupos.

©©(^©LUSÃ©

A predação e o parasitismo não possuem efeito acentuado na coexistência nesta 

comunidade devido principalmente à sua baixa frequência de ocorrência.
As respostas dos parasitas e predadores variam em escalas espaciais muito 

pequenas. Estes resultados fornecem evidências do papel da escala espacial nas 

respostas dos organismo. Tal plasticidade deve ser cuidadosamente analisada quando da 

utilização de dados experimentais.
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